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BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE LA GOLONDRINA PATAGONICA

(TACHYCINETA MEYENI) EN USHUAIA, TIERRA DEL FUEGO

RESUMEN — Durante cuatro temporadas reproductivas consec#@8$-2007 al 2009-
2010) se estudio la biologia reproductiva de la GoloadRatagonicaTachycineta
meyenj nidificando en cajas-nidos en los alrededorea daidad de Ushuaia, Tierra del
Fuego. Las golondrinas construyeron nidos formados ymar base de pasto seco
entretejido con plumas y una copa tapizada con plunhasinkero de plumas adicionadas
al nido disminuy6 al aumentar la temperatura ambigme estuvo asociado al éxito de
eclosion ni a la supervivencia de pichones. Durantedatro temporadas se registré una
Unica segunda puesta y un 6% de puestas de reemiplego,de la pérdida total de los
pichones debido a malas condiciones climéticas. Ehftande puesta fue 3,8 + 0,05
huevos y disminuy6 a lo largo de la temporada reptbdu En puestas de 4, pero no de
3 huevos, se observd un aumento del tamafio del reexyin el orden de puesta. El
periodo de incubacién fue de 16,3 + 0,1 dias y digydircon el tamafio de puesta y a lo
largo de la temporada reproductiva. Durante la inddbaal bajar la temperatura dentro
de la caja-nido las hembras aumentaron la propodadiempo en el nido disminuyendo
la duracion y la frecuencia de las pausas de incuhaEibéxito de eclosion fue 0,86 +
0,02 y en el 30% de los nidos la eclosion fue adimica. Al avanzar la temporada
reproductiva el crecimiento de los pichones fue maw lgnaument6 el tiempo que
permanecieron en el nido. El éxito reproductivo premiduvo un efecto sobre la tasa de
retorno de las hembras, y s6lo un 12% de las pasejamantuvieron en temporadas
sucesivas. La supervivencia aparente de adultoseiu@08o. Varios de los caracteres de
historia de vida descriptos @&n meyenicaen fuera de los patrones interespecificos de
variacion latitudinal descriptos para el género y son gid@ilares a los de especies de
golondrinas subtropicales que a los de especigsadeycinetadel hemisferio norte que

nidifican a una latitud similar.

Palabras clavesBiologia reproductiva, Golondrina Patagdnica, histodie vida,

Tachycineta meyenUshuaia.



BREEDING BIOLOGY OF THE CHILEAN SWALLOW (TACHYCINETA MEYENI)

IN USHUAIA, TIERRA DEL FUEGO

ABSTRACT — During four consecutive breeding seasons (2006-2002009-2010) |
studied the reproductive biology of Chilean Swallowachycineta meyennesting in
nest-boxes near the city of Ushuaia, Tierra del BuBgvallows built nests made of a mat
of dry grasses with a nest cup lined with feathetse umber of feathers added to the
nest decreased with daily ambient temperature and etasssociated to hatching success
or chick survival. | only recorded one second broodmdy the four breeding seasons and
6% of clutches had replacement clutches after compihet& tsses due to bad weather
conditions. Clutch size was 3.8 = 0.05 and showed spsahdecline. In clutches of four
but not three eggs, egg size increased with layingrotdcubation period lasted 16.3 +
0.1 days and decreased with clutch size. During irnguaas temperature inside the
nest-box decreased, females increased the total time ateti by decreasing off-bout
duration and frequency. Hatching success was 0.86 Z & in 30% of the nests
hatching was asynchronous. As time of season progresisie growth was slower and
the time chicks remained in the nest increased. Breetiogess in the previous season
had no effect on female return rates. . Adult apgaservival was 60% and only 12% of
individuals mated with their previous mate. Many of life history traits described for
Chilean Swallows fall out of the interspecific pattern oituatinal variation observed in
the genus and are more similar to those of subtropwallsvs than to the ones of

Tachycinetasswallows of North America nesting at similar latitude.

Keywords: Chilean Swallow, life history, reproductive biologyachycineta meyeni

Ushuaia.
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CaPiTUuLO 1

Introduccion general

Introduccién

La historia de vida es comunmente definida como elucajde estrategias
evolutivas, incluyendo adaptaciones conductuales,digicds y anatomicas, que
influencian directamente la supervivencia y el éx@moductivo (Ricklefs y Wikelski
2002).Las aves son un grupo taxonémico particularmentedsierdiado en comparacion
con otros grupos de vertebrados, y el estudio déosngia reproductiva e historias de
vida ha permitido el desarrollo de importantes hipotdise ecologia de poblaciones y
comunidades, comportamiento, cambio climatico, contandinabiogeografia, etc.
(Stearns 1992, Bennet y Owens 2002, Martin 2004).

La reproduccién es un proceso fundamental de larfsisde vida de las aves
(Ricklefs 1990)y comprender las causas y consecuencias de laidariat las
estrategias reproductivas ha sido el principal objetivioslestudios de historias de vida
en aves (Martin 1987, Stearns 1992). La mayoria deshoslios sobre la historia de vida
y biologia reproductiva de las aves se han realizaab regmisferio norte donde habitan
menos del 25% de las especies de aves (Martin 20@glyelativamente escasos estudios
realizados en especies del tropico y del hemisferib@uiencontrado queais historias de
vida, en comparacion con las de especies del hetoiskerte, estadn generalmente
caracterizadas por tamafos de puesta pequefios, untaragdio del huevo, altas tasas
de predacion de los nidos, varios intentos de nidificepor afio, largos periodos de
desarrollo, extenso cuidado parental y alta supervigaeteios adultos (Skutch 1949,
Lack 1968, Skutch 1985, Geffen 2000gartin y col. 2000).A pesar de las diversas

hipétesis que han sido propuestas para explicar estaderisticas, nuestro conocimiento



acerca de las historias de vida de las aves del heimisée es muy incompleto y esta
basado en informacién que proviene casi exclusivantengstudios realizados en zonas
tropicales y subtropicales (Martin 1996, Martin 20@)emas, la mayoria de los
estudios sobre historias de vida se han centradotemafio de la puesta, ignorando otros
rasgos de historia de vida tales como la masa deuBgs, el cuidado parental, la tasa de
crecimiento de los pichones, la edad de la primgnadeiccion y la supervivencia de los
adultos, que también difieren entre especies del haiisferte y sur (Martin 2004).

Las condiciones ambientales pueden afectar muchost@sgecla biologia de las
aves, incluyendo el tamafio de puesta, la fecha de aecia reproduccion, el
crecimiento y supervivencia de pichones, etc. (Mui®85, Rotenberry y Weins 1991,
McCarty y Winkler 1999, Winkler y col. 2002). En feular, los cambios de las
condiciones ambientales, tanto a pequefia como asgcate, tienen un importante efecto
sobre el éxito reproductivo (Murphy 1985, Rotenbertygins 1991, McCarty y Winkler
1999). A partir de estos antecedentes resulta interesaattigar como el medio
ambiente ha modelado la expresion de diferentes ralgghistoria de vida en aves que
residen en un ambiente extremo.

La Golondrina Patagonicdachycineta meyenofrece un modelo ideal de estudio
para evaluar este tipo de preguntas por varias razZésds.especie que presenta la
distribucion mas austral dentro de su género, sontimesss estrictos y cazan al vuelo lo
cual los hace mas vulnerables al viento y a las bajageraturas, y anidan facilmente en
cajas-nido lo que facilita la observacion y seguimientmsl@idos asi como la

manipulacion de su contenido.



Especie de estudio

Tachycinetees el mayor género de golondrinas endémicas datdNMundo
(Sibley y Monroe 1990). Sus nueve especies son ntagiarente alopétricas y se
distribuyen desde Alaska hasta el sur de la Argentiiga I Las golondrinas del genero
Tachycinetason insectivoros estrictos y cazan al vuelo, lo lasdhace particularmente
susceptibles a condiciones climéticas adversas (de Kogl. 2004). Si bien en
condiciones naturales anidan en cavidades secun(ia&iageadas por otras especies),
también lo hacen en sitios artificiales como cajas nadad son faciles de observar,
capturar y manipular experimentalmente, sin afectamento reproductivo (Jones 2003).
La Golondrina Patagonica es la especi@aehycinetade distribuciébn méas austral, es
migratoria, y si bien se sabe que en Tierra del Fesgppresente desde Octubre hasta
Febrero (Humphrey y col. 1970), no existe informaaobre los aspectos basicos de su
biologia reproductiva (cronologia reproductiva exactaigolo de incubacion, tamafio de
puesta, éxito reproductivo, etc., del Hoyo y col. 2004

Dentro del génerdachycinetda especie méas estudiada ha sidbicoloren el
hemisferio norte y en menor medi@lathalassinaT. albilinea, T. cyaneoviridig T.
euchryseatambién del hemisferio norte,Ty leucorrhoaen el hemisferio sur. El estudio
de la Golondrina Patagdnica permitira entonces realizaparaciones con una especie

que nidifica a latitudes mayores en el hemisferio sur.



D T bicolor

. T thalassina
- 1. euchrysea
B 7 cyansoviridis
- T stolzmanni
[ | 7 ailinea
- 1. albiventer

T. letcorrhoa
g 1. meyeni

Figura 1.1. Distribucion de las nueve especies de golondrinagéedro Tachycineta (D. W.
Winkler com. pers).

Objetivos

El objetivo general de esta tesis es comprender conarib&entes extremos han
modelado la expresion de diferentes rasgos de histenaa usando como modelo la
Golondrina Patagénica. Esta informacién, sumada a leeatéspara otras especies del
género permitira analizar la variacion geografica emildes de vida efachycineta

Los objetivos especificos son: 1) Caracterizar los njdasalizar la asociacion

entre el nimero de plumas adicionadas al nido y lpaestura ambiente, el éxito de



eclosion de los huevos y la supervivencia y el crecitoide los pichones, 2)
Caracterizar el tamafio de puesta y evaluar su variastagional y latitudinal (con
respecto a otras especies del género), caracterizanévos y analizar posibles factores
que expliquen la variacion en su tamafio, 3) Desailperiodo de incubacion y
determinar los ritmos de incubacion y su variaciénlademperatura ambiente y el dia
de incubacion, 4) Estimar el éxito de eclosién supervivencia de pichones y
determinar posibles factores que expliquen la vanieeivel crecimiento de los pichones,
5) Estimar las tasas de retorno anual de adultos y jesenila supervivencia aparente y

la tasa de divorcio de los adultos.

Area de estudio

El estudio se realiz6 en tres sitios cercanos a tiadide Ushuaia, Tierra del
Fuego, Argentina (Fig. 1.2), el sitio A (54°44'S,83'O; Fig. 1.3A) localizado a 15 km
al noreste de Ushuaia, el sitio B (54°44'S, 67°5Ei@;1.3B) a 40 km al este de Ushuaia,
y el sitio C (54°53'S, 67°20'0) ubicado en la Esaitarberton (54°53'S, 67°20°0; Fig.
1.3C), a 85 km al este de la ciudad de Ushuaia.

El &rea de estudio esta comprendida en la regiondgogfica del Bosque
Andino-Patagoénico Las precipitaciones medias mensuisnte la temporada
reproductiva varian entre 33,1 mm (octubre) y 54,1 diaiembre), mientras que la
temperatura media mensual oscila entre 6,2 °C en ecyu®8 °C en enero, con valores
minimos absolutos diarios registrados de -2,9 °C y galordximos absolutos diarios de

25,1 °C.
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Figura 1.2. Ubicacién de los sitios de estudio A, B y C cercanlascaudad de Ushuaia, Tierra

del Fuego, Argentina.

Figura 1.3. Sitios de estudio doe se
establecieron las cajas-nido. Bitio A

estuvo localizado a 15 km al norestle
Ushuaia (A), el sitio B a@km al este d
Ushuaia (B), y el sitio C estuvo ubicado
la estancia Harberton a 85 km al este
Ushuaia (C).



Métodos generales

Teniendo en cuenta que las colonias tardan varioseafidesarrollarse se decidié
trabajar en méas de un sitio en simultdneo y se pusiejas-nido en sitios que a priori
parecian apropiados. Para facilitar la recolecciodades, antes del inicio de la
temporada reproductiva 2006-2007 se colocaron 59,372cajas-nido en los sitios A, B
y C, respectivamente. Ademas, antes del inicio deripdeada siguiente (2007-2008), se
agregaron cajas-nido adicionales en los tres siggatido a un total de 88, 68 y 62 en los
sitios A, B y C, respectivamente. El nimero de cajas-a@mipadas por la Golondrina
Patagdnica (una caja-nido se considerd ocupada csanagistré algan signo de
nidificacién, como presencia de pasto o plumas emeiior de la caja) y el namero de
cajas en las que se inicio la puesta de huevos sdérmeada Tabla 1.1. Las cajas se
colocaron en postes de alambrados o arboles a ura gfamedio de 1,5 m y a una
distancia minima de 20 m entre si. Las medidas extemks @¢ajas son 25,4 x 16,5 x
17,8 cm. (altura, ancho, profundidad), mientras gaeriedidas internas son 23,8 x 12,7 x
12,7 cm. Las cajas tienen una entrada circular dem3,%le didmetro en la parte frontal y
una abertura lateral que permite revisar facilmentédel (Fig 1.4). Este disefio se ha
estandarizado para controlar el efecto de las cajassolite@ los parametros
reproductivos y para permitir la comparacion de estudializados en las distintas

especies del génerbt{p://golondrinas.cornell.edu/




Temporada Sitio Cajas-nido

disponibles ocupadas con huevos

~ A 59 35(59%) 18 (31%)
o
S B 22 4 (18%) 2 (9%)
§ C 37 23(6206) 12 (32%)
« Total 118 62 (53%) 32 (27%)
R A 88 56 (64%) 25 (28%)
o
S B 68 32 (47%) 7 (10%)
'§ C 62 43 (69%) 16 (26%)
« Total 218 131(60%) 48 (22%)
R A 88 59 (67%) 34 (39%)
o
S B 68 25(37%) 8 (12%)
§ C 62 37(60%) 18 (29%)
“ Total 218 121 (56%) 60 (28%)
- A 88 42 (48%)  25(28%)
S B 68 5 (7%) 5 (7%)
% C 62 25 (40%) 12 (19%)
Total 218 72 (33%) 42 (19%)

Tabla 1.1. Nimero de cajas-nido disponibles y ocupadas por dolms (con signos de

nidificacion como pasto y/o plumas) y numero de cejasas que se inicid la puesta de huevos
para los 3 sitios de estudio (A, B, C) y cada temporapeoductiva. Entre paréntesis se indica el
porcentaje de cajas ocupadas y con huevos respetatdrdero de cajas-nido disponibles en cada

sitio y en los 3 sitios en conjunto.

;I
Pared ,#, 1 O

lateral )
moévil ¢

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



Las cajas-nido se revisaron regularmente desdé ofe la construccion de los
primeros nidos (mediados de octubre) hasta la indeperalde los pichones (fines de
febrero en nidos tardios). Durante el periodo detagegon del nido y puesta de huevos
se realizaron visitas diarias para obtener datos $all@acion de la construccion del
nido y las caracteristicas del mismo (Capitulo 2fgdha de inicio, secuencia y tamafio
de puesta, y tamafio de los huevos (Capitulo 3). Buedrestadio de incubacion, los
nidos se visitaron cada dos dias para registrar psséventos de abandono del nido,
predacion o picaduras de huevos (las picadurasredngidas por la Ratona Comuan que
también utiliza cavidades secundarias y presenta estgoctamiento). Asimismo,
durante el periodo de incubacion se colocaron regisgadi® temperatura en la copa del
nido. Estos registradores permiten obtener series t@epate temperatura a partir de
cuyas fluctuaciones se puede inferir el comportamieatoclbacion del adulto (Joyce y
col. 2001, Badyaev y col. 2003, Cooper y Mills 200Bapitulo 4). Al acercarse la fecha
de eclosion, los nidos se visitaron diariamente gatarminar la supervivencia de los
huevos, duracion del periodo de incubacion, fechaadenmiento de los pichones, éxito de
eclosién y sincronizacion en la eclosion (si todespgichones eclosionan o no dentro de
las 24 horas). Durante la etapa de pichones los nidagsitaron cada 2-3 dias hasta que
los pichones tuvieron 18 dias de edad, para evitdragidmno prematuro de los nidos.
Durante cada visita los pichones se pesaron a fin deeslda tasa de crecimiento
(Capitulo 5).

Luego de la eclosion, y durante los primeros 6 diasldé ée los pichones se
procedio a capturar a ambos miembros de la parejfuguon anillados con un anillo de
aluminio numerado. Los adultos no se capturan aetés eclosion de los huevos ya que
el riesgo de abandono del nido es mayor durantpergmdo. En la mayoria de los casos

los adultos fueron capturados acercandose silenc@garal nido y tapando con la mano



el orificio de entrada para luego retirar al adultragés de la puerta lateral movil de la
caja-nido. En pocas ocasiones se utilizaron trampi&sr{as o externas) que permiten
capturar al adulto dentro de la caja nido. Las tranmarnas consistieron en una placa
de pléstico que se sujeta internamente a la parte sugetiorificio de entrada y se
mantiene abierta con una pequefia rama. Al entraiudtbaa la caja nido y mover la
rama, la trampa se cierra autométicamente. Las tramfgsas consisten en un
rectangulo de madera que se sujeta por fuera aalanick previo al comienzo de la
temporada reproductiva. El rectdngulo de maderaseawna tanza que permite a la
persona alejarse unos 10 metros del nido y permaascendido hasta que el adulto
entra a la caja nido, momento en que se tira defatpara tapar con el rectangulo de
madera el orificio de entrada a la caja nido. Durkntaptura se procedié a medir el
peso, longitud del ala, y longitud de cabeza + p&adulto. El peso se midié con una
balanza de resorte marca Pesola de 30g (error £ @& ¢)ngitud del ala se toméd con
una regla (error + 0,5 mm) dejando el ala en su f@sitexionada natural y colocando la
regla por debajo, paralela al cuerpo, y siguiendagblde las plumas primarias. La
medicidén se toma hasta la punta de la pluma primarianga. La longitud de cabeza +
pico se tomo con un calibre de reloj (error £ 0,05)mmorresponde a la maxima
distancia entre la parte posterior de la cabeza yritapiel pico. Estos datos se usaron
para comparar a modo descriptivo la morfometria de arséxos (ver Métodos del
Capitulo 6). Adicionalmente, con el peso y la longitudaleeea + pico de las hembras se
calcul6 un indice de condicion corporal (ver Mémdte los Capitulos 3 y 5)

Los datos de temperatura ambiente se obtuvieron dat®ede Informacion
Ambiental y Geogréfica del Centro Austral de Investigaeso@ientificas, CADIC-
CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estasimeteoroldgicas; una cercana

a los sitios A y B, y la otra cercana al sitio C. Lagematura media diaria no difiri6 entre
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las dos estaciones meteorolégicas (Prueligpdeeadat = 0,79,P = 0,43,n = 444), pero

si se encontraron diferencias en las temperaturasasrdiarias (3,7 £ 0,1 °C en la
estacion cercana a los sitios Ay B vs. 3,8 + 0,EiCa estacion cercana al sitio C;
Prueba d¢ pareadat = 0,79,P = 0,43,n = 444) y en las maximas diarias (12,5 +0,2 °C
en la estacion cercana a los sitios Ay B vs. 11,2£0,en la estacion cercana al sitio C;

Prueba dépareadat = 11,67,P < 0,0001n = 444).
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CAPITULO 2
Nidificacion: Ajuste del numero de plumas adicionads al nido con la

estacion reproductiva

Introduccién

Una caracteristica importante de los nidos, que giemenge tiene un efecto
importante sobre el éxito reproductivo, es la cantidadhdterial aislante presente en
ellos. Muchas especies de aves utilizan plumas, peldsgsiroateriales con buena
capacidad aislante para tapizar sus nidos. Diferencilesaantidad y el tipo de
aislamiento pueden afectar la fecha de inicio de la deordn (O’'Connor 1978), los
ritmos de incubacioén (White y Kinney 1974, Mgller 1994)energética de la incubacion
(Skowron y Kern 1980), el tiempo de incubacion (Lordbay col. 1995), el crecimiento
de pichones (Mgller 1991, Winkler 1993, Lombardo y &¢8B5), la termoenergética de
los pichones (Mertens 1977), y el riesgo de hiperge(mmbardo 1994).

Las golondrinas del génefiachycinetaanidan en cavidades secundarias y
construyen nidos formados por una base de pastoysewd copa tapizada con plumas
(Dyrcz 1984, Brown y col. 1992, Winkler 1993, All@A96, Bulit y Massoni 2004,
Townsend y col. 2008). El efecto de las plumas i sobre el éxito reproductivo ha
sido examinado experimentalmente en la Golondrinacolordonde la remocion de
plumas reduce la tasa de crecimiento de los pichonsthi@mente como resultado de la
hipotermia de éstos antes de ser totalmente homeotéwider 1993, Lombardo y col.
1995). Similarmente, Dawson y col. (2005) demostrarpem@xentalmente la
importancia de la temperatura ambiente durante estalpefstos autores mostraron que
el aumento de la temperatura del nido en 5°C cuargdeidbhones d&. bicolortienen 4

dias de edad aumenta su supervivencia y resulta empgkle mayor peso y con plumas
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primarias mas largas a los 16 dias de edad, compatad@ichones de nidos control
(i.e. sin aumento de la temperatura).

El beneficio de adicionar plumas al nido puede vaeimporalmente a lo largo de
la estacion reproductiva. Por ejemplo, nido§ dkeicolorcon buen aislamiento son
ventajosos al inicio de la temporada reproductiva, d@oida temperatura ambiente es baja
y los huevos y los pichones son més vulnerabledgddaermia, pero podrian ser
desventajosos mas tarde en la temporada, cuandodarenra ambiente mas elevada
aumenta el riesgo de hipertermia de los pichones (Laiuld®94).

Dentro de las golondrind&achycinetala Golondrina Patagonic@.(meyenitiene
el rango de reproduccién mas austral. Esta espedigiegnta bajas temperaturas
ambiente durante su estacion reproductiva y el efed@sgdumas del nido sobre el
éxito reproductivo deberia ser importante. En este casiéudtescribe la estructura del
nido y el ajuste en el nimero de de plumas adicesatinido con la temperatura
ambiente para la Golondrina Patagdnica nidificandcegas-nido en Tierra del Fuego,
Argentina, el limite de distribucion méas austral da especie.

Los objetivos de este capitulo son: 1) analizar la asidei entre el namero de
plumas adicionadas al nido y la temperatura ambduntante la estacion reproductiva, y
2) analizar si el nimero de plumas esta asociado eéxitelde eclosion de los huevos y
la supervivencia y el crecimiento de los pichonesa &dlondrina Patagdnica ajusta el
nimero de plumas adicionadas al nido en funcion tesriperatura ambiente, se espera
una correlacion negativa entre el nimero de plunfasemperatura sin observarse

ningun efecto negativo sobre el éxito reproductivo.
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Métodos

Los datos para este capitulo se recolectaron enalios gitios de estudio. El Sitio
A (54° 44' S, 61° 13' O) con 88 cajas-nido localzadl1km al noreste de Ushuaia, y el
Sitio C (54° 53' S, 67° 20" O) con 62 cajas-nido atbecen la Estancia Harberton, 85km
al este de Ushuaia. Para este estudio se utilizarondatas temporadas 2006-2007 y
2007-2008. Se registraron 71 intentos de nidificaciorogtbnde se inici6 la puesta de
huevos), 30 en 2006-2007, y 41 en 2007-2008. Parsaéisis solo se utilizaron datos de
63 intentos de nidificacion (26 en 2006-2007 y 37 éd728008) para los cuales se
pudieron medir todas las variables.

Las cajas-nido comenzaron a monitorearse a medieostubre y se visitaron
dia por medio hasta registrarse el inicio de la coositin del nido (dia en que se observa
por primera vez la aparicion de material de nidifiéaaentro de la caja nido). Durante la
etapa de construccion del nido las cajas-nido se dsitdiariamente y se registro la
altura del nido (desde la base de la caja nido lehst@rde superior del nido), y el
nimero de plumas dentro y fuera de la copa del nidoo®é el nimero de plumas
adicionadas hasta el inicio de la puesta del primer huéesta la independencia del
ultimo pichén o el abandono del nido. Se estim6 el nime@lumas adicionadas al nido
durante la puesta e incubacion de los huevos (nbssr\ la adicion de plumas durante
el periodo de pichones) como el numero de plumas ldeda independencia de pichones
menos el nimero de plumas al inicio de la puestaidDed gran disturbio que implica
contar las plumas luego de la eclosion, se espsta laaindependencia de pichones para
hacerlo. Se calcul6 el nimero total de plumas efdelecomo la suma del nimero de
plumas dentro y fuera de la copa del nido.

Los nidos se visitaron diariamente durante la puestaieeos y dia por medio

durante la incubacioén, salvo al acercarse la fechaagdime eclosidon, cuando volvieron
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a visitarse diariamente. Durante el periodo de pichdo®sjdos se visitaron cada dos o
tres dias hasta que los pichones tuvieron 18 dias d€gata evitar el abandono
prematuro de los nidos). Durante cada visita los pefge pesaron con balanzas de
resorte marca Pesola con una precision de 0,1 rpgBr6 el tamafio de puesta, nUmero
de huevos antes de la eclosion, nimero de picharesajpsionaron, nimero de
pichones que se independizaron, y si el nido fue ex{dsnenos un pichén se
independizd) o no. El éxito de eclosion se estim6 celnmdmero de pichones que
eclosionaron dividido por el nimero de huevos al eimde la eclosion, y la
supervivencia de los pichones como el nimero de pishqure se independizaron
dividido por el numero de pichones que eclosionaPana el analisis de la asociacion
entre el nimero de plumas y el peso de los pichonetdlizé el peso promedio de cada
nidada. Se considero el 1 de octubre como el prifaedel la temporada reproductiva y
todas las fechas se reportan a partir de ese dia.

Los datos de temperatura ambiente se obtuvieronedec® de Informacion
Ambiental y Geogréfica del Centro Austral de Investigaeso@ientificas, CADIC-
CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estesimeteoroldgicas; una cercana
al sitio A, y la otra cercana al sitio C. Estas estasioagistran temperatura ambiente
cada hora. Para el andlisis se calculo la temperaed&mdiaria y luego, para cada nido,
se calculd el promedio de temperatura durante las etepasdtruccion del nido y

durante la de puesta de huevos e incubacion.

Analisis de datos
Debido a la falta de normalidad de los datos y al peguamafio muestral de los
grupos se usaron pruebas no parameétricas. No seterom diferencias en el nimero de

plumas adicionadas al nido entre afios (Prueba ae Ménitney:z= 0,20,P = 0,84) ni
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entre sitios (Prueba de Mann Whitney: -1,0,P = 0,30), por lo cual los datos se
agruparon y se analizaron en conjunto. Para el anédisiglistico se utiliz el programa
Stat View Version 5.0 (SAS Institute 1998). Todas lasepas son de doble cola y las
diferencias fueron consideradas significativaB &l0,05. Los datos se presentan como

media * error estandar.

Resultados
Estructura e inicio de la construccion del nido

Los nidos de la Golondrina Patagénica consisten de wegadeapasto seco
entretejido con plumas y una copa tapizada con plumastapa de construccion del nido
se extendié desde fines de octubre hasta principiocentiire 6 = 11 nidos en octubre,
n = 44 nidos en noviembra,= 8 nidos en diciembre). La altura del nido fue 5,21+dn
(rango: 3 — 7 crm = 63 nidos). En todos los nidos la adicion de pluenkscopa
comenzo antes de la puesta de los huevos. Las plumanfan mayormente de
Cauquén ComurGhloephaga picta El nimero de dias transcurridos entre el inicicade |
construccion del nido y la puesta del primer hueval®ié + 1,1 (mediana: 18 dias,
rango: 5-39 dias = 63 nidos). La construccién de la copa del nidmis# 5,1 + 0,8
dias (mediana: 2 dias, rango: 0 — 27 diasp3 nidos) después del comienzo de la
construccion del nido.

El nimero de plumas dentro y fuera de la copa alemtorde la puesta de los
huevos fue 18,4 + 1,1y 10 £ 0,9, respectivamenabl@ 2.1). Estos valores representan
s6lo un 16% del total de plumas. El restante 84% duegado durante el periodo de
incubacion (no se observoé a las golondrinas adiciplnanas al nido durante la etapa de
pichones). El nimero final de plumas dentro y fuertadepa fue 133 £+ 6,5y 42,3+ 2,7,

respectivamente (Tabla 2.1).
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Namero de plumas Dentro de la Fuera de la Totales
adicionadas al nido copa copa

Construccién del nido 184+1.1 10,3+0,9 28,7+1,9

(5-45) (0-30) (6-75)

Puesta de los huevos e 114,4 + 6,2 32+25 146,4 + 6,8
incubacion (20 — 202) (27 — 93) (33 — 261)
Total del ciclo 133+6,5 42,3 +2,7 1753+7,4
reproductivo (35 — 237) (15-108) (53 — 290)

Tabla 2.1.Numero de plumas adicionadas dentro y fuera de la depnido desde el inicio de la
construccion hasta la puesta del primer huevo, y deitarguesta de los huevos e incubacion. Los
valores representan la media + ES. El rango estaaddientre paréntesis. El nimero de nidos
analizados fue 63 para la etapa de construccion delyr@ para las etapas de puesta de huevos e

incubacion.

Numero de plumas, inicio de la temporada reproductivay temperatura ambiente
Cuanto mas tarde en la temporada se inici6 la congirudel nido menor fue el
nimero total de plumas adicionadas al nido previo &bimie la puesta de los huevos
(correlacion de Spearmagn= - 0,33,z=- 2,58,P=0,01,n =63, Fig. 2.1A). El tiempo
empleado para la construccion del nido disminuyd céeclaa de inicio de construccion
del mismo (correlacion de Spearmar: - 0,49,z= - 3,82,P = 0,0001n = 63). Sin
embargo, el nimero de plumas adicionadas por dia deténicio de la puesta de los
huevos no varié con la fecha de inicio de construcd@mido. El nimero de plumas
adicionadas durante la puesta de huevos e incubdisidinuy6 con la fecha de inicio de
puesta de los huevos (correlacion de Spearpan:0,3,z= - 2,06,P = 0,04,n = 48, Fig.

2.1B).
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Se encontrd una correlacion negativa entre el nUmepiutinas adicionadas al
nido durante la construccion del mismo y la temperatomaiente media diaria durante
este periodo (correlacién de Spearmar: - 0,46,z= - 3,65,P = 0,0003n = 63, Fig.
2.2A). También se encontré una correlacion negaéivaque no significativa, entre el
nimero de plumas adicionadas al nido durante la puedts ¢thuevos y la incubacion, y
la temperatura ambiente media diaria durante este pgidodelacion de Spearmam=

-0,28,z=-1,9,P=0,06,n = 48, Fig. 2.2B).
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Figura 2.1. (A) Numero de plumas adicionadas al nido desdea@bide la construccion del nido

hasta la puesta del primer huevo, y (B) nUmero degdadicionadas al nido durante la puesta de
los huevos e incubacion. El eje X en (A) indica el ellaque se comenzé a agregar material de
nidificacion a la caja nido mientras que en (B) indiadi@ de puesta del primer huevo. El nimero

de nidos en (A) y (B) es de 63 y 48, respectivamente.
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huevos e incubaciéon. El eje X en (A) indica la tempesaambiente media diaria durante la
construccion del nido mientras que en (B) indica la watpra ambiente media diaria durante la

puesta de huevos e incubacién. El nimero de nidos en(@j)es de 63 y 48, respectivamente.

Numero de plumas y éxito reproductivo

No se encontré una relacion entre el nimero de plemas$ nido y los diferentes
componentes del éxito reproductivo de la pareja. Med&3 nidos fueron abandonados
durante la incubacion y cinco de 51 nidos fueron ébaados durante el periodo de
pichones. No hubo diferencias en el nimero totald®as entre nidos donde se

independizaron pichones y aquellos que no fueronsostdurante el periodo de
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pichones (Prueba de Mann Whitney: - 1,13,P = 0,26). El éxito de eclosion fue 0,86 +

0,03 f1=51) y no estuvo asociado al numero total de pliahesmienzo de la puesta de

los huevos (correlacion de Spearmars 0,02,z=0,17,P = 0,87,n = 51), ni al final del

periodo de incubacion (correlacion de Spearrpan:0,13,z=0,91,P = 0,36,n = 46,

Fig. 2.3A). La supervivencia de pichones fue 0,9804 ¢/ no estuvo asociada al nimero

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

encontré una relacion entre el nimero total de plum@peso de los pichones a los 12

dias de edad (20,0 £ 0,34 g, correlacion de Speawran0,03,z=-0,17,P=0,87n=

42, Fig. 2.3B) ni a los 15 dias de edad (21,2 + @,3®rrelacion de Spearmans= -

0,15,z=-0,86,P=0,39,n = 34).
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incubacién que eclosionaron y (B)
peso de pichones (media de cada nido)
a los 12 dias de edad (edad O = dia de
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nidos en (A) y (B) es de 51 y 46,

respectivamente.
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Discusion
Estructura e inicio de la construccion del nido

La estructura general de los nidos de la Golondratagénica fue similar a la
descripta para otras especies del geriEralbilinea Dyrcz 1984.T. thalassinaBrown y
col. 1992.T. bicolor. Winkler 1993,T. cyaneoviridisAllen 1996,T. leucorrhoa Bulit y
Massoni 2004, ¥. euchryseaTownsend y col. 2008). Algunas de estas especigauti
otros materiales ademas de plumas para el revestintedtocopa (pelos de vaca y
caballo, lana de oveja, vegetales blandos), peastodnstruyen nidos que consisten de
una base de pasto seco u hojas de pino y una cagstida de plumas. El tiempo de
construccion del nido de la Golondrina Patagonica fugéasial de la Golondrina Ceja
Blanca (19,1 + 1,1 vs. 15,8 + 1,6 dias, Bulit y Mas28904) y ambas especies, al igual
queT. bicolor (Winkler 1993), comenzaron a tapizar la copa ded oioh plumas antes de

la puesta de huevos.

Numero de plumas, inicio de la temporada reproductivay temperatura ambiente

Los resultados obtenidos sustentan la prediccion edag@olondrina Patagdnica
agrega menos plumas a sus nidos a medida que dsagstacion reproductiva,
posiblemente tomando en consideracion la temperatur@@t@llurante el periodo en el
cual adiciona plumas. Esta asociacion negativa podrtarseién el resultado de la
competencia entre parejas reproductoras por un ndimgtado de plumas (a medida que
mas parejas comienzan a construir nidos, habria npmoss disponibles). Sin
embargo, esta explicacion es poco probable ya queneno de plumas agregado al nido
por dia no vari6é con el avance de la temporada raptivd, sugiriendo que las parejas
reproductoras pudieron obtener plumas a una tasa ntndiarante la temporada.

Alternativamente podria ser resultado del menor tiemypertido en construir el nido por
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parte de las parejas mas tardias, de manera de dostiempos para iniciar la puesta de
los huevos.

Las golondrinas que comenzaron a nidificar mas tarde temporada demoraron
menos tiempo en construir el nido e iniciaron la puestaddieuevos con menos plumas
en la copa del nido que las que comenzaron acadifemprano en la temporada. Este
patron es similar al observado para la Golondrina ClejacB (Bulit y Massoni 2004).

Sin embargo, la Golondrina Ceja Blanca aumenta ekbnditotal de plumas adicionadas
al nido a medida que avanza la temporada, sugirigad@n esta especie otros factores,
ademas de la temperatura ambiente, podrian influil mimeero de plumas adicionadas
al nido.

El aislamiento térmico del nido suele ser mayor enadifnios (Collias y Collias
1984) y las variaciones en la calidad del aislamiemtit® entre diferentes poblaciones
0 subespecies estan correlacionadas con la tempdoatalréSchaefer 1980).
Esperdbamos que especiesTdehycinetanidificando en areas mas frias agregaran mas
plumas a su nido que aquellas especies nidificandwezrs mas calidas.
Consecuentemente, el nimero de plumas al comienaopdiesta de los huevos fue casi
seis veces mayor en la Golondrina Patagdnica gde leigolor (Winkler 1993). La
temperatura promedio diaria durante la estacion rejotivé deT. bicoloren el area de
estudio de Winkler 1993 (lthaca, NY, USA; 42° 30' B; 27' W) es ~ 17 °C (NRCC
2000) mientras que la temperatura durante la estaciéodiegiva de la Golondrina
Patagdnica en nuestra area de estudio es ~ 9 °€@n®i&rgo, el nimero de plumas al
comienzo de la puesta de los huevos en la Golondriagdtaca fue similar al de la
Golondrina Ceja Blanca, que durante la temporadadeptiva tiene una temperatura
ambiente similar a la d& bicolor (18 °C, SMN 2000). Se observo un patrén similar al

comparar el nimero total de plumas al final del inteapsoductivo entre las tres

24



especies. Estos resultados sugieren que el aistemié@mico de los nidos de golondrina
dependeria no solo del nimero de plumas, sino tandeiéu tamafio, de la trama y de la
forma en que esta entretejido el material de nidificaa@! espesor de la pared del nido,
o de otras caracteristicas estructurales del nido. Estqgd®midan la variacion en la
cualidad propiedad aislante de los nidos bajo comtBsi@ontroladas de laboratorio, o
que cuantifiquen el aislamiento térmico del nido en térmifgicos permitirdn un mayor
entendimiento de la variacion interespecifica en el nGdemplumas entre golondrinas
Tachycineta

La variacion en el nimero de plumas también podfigjaediferencias asociadas
a la edad de las hembras. Las hembras subadufaam®lor construyen nidos con
menos plumas que las hembras adultas (Lombardo 19@®4mbargo, debido a que las
hembras subadultas comienzan con la puesta de logsshoes tarde que las adultas
(Lombardo 1994), no resulta claro si estas difererestn relacionadas a la edad de la
hembra o a la fecha de inicio del intento reproductias plumas del nido también
podrian actuar como una barrera entre los pichot@esectoparasitos asociados al nido
(Winkler 1993, pero ver también Lombardo y col. 1995)ariaciones en el nimero de
plumas entre especies o poblaciones podrian reflejaidanariaciones en el nimero de
ectoparasitos asociados al nido. Estudios comparatévespkcies d€achycineta
nidificando bajo diferentes temperaturas ambientecgaatifiquen ectoparasitos del nido
y edad de las hembras, brindaran un mejor entendionsatre la funcion de las plumas y

sobre las posibles causas de variacion tempordlrgmeero de plumas.

Numero de plumas y éxito reproductivo
Los pichones de aves altriciales se enfrentan al camipo de asignar energia al
crecimiento o a la termorregulacion, y es posibleej@nbiente térmico del nido influya

en estas decisiones (Dawson y col. 2005)T Hricolor, cambios en las condiciones
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ambientales explican una parte significativa de la variasioal crecimiento de los
pichones (McCarty y Winkler 1999) y los pichoneshitos donde experimentalmente se
incremento la temperatura presentan una mayor supacia; un mayor peso, y plumas
primarias mas largas que los de nidos control (Dawsml. 2005). La remocién
experimental de plumas disminuye el crecimiento y pestvencia de pichones

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

Los resultados de este capitulo apoyan la hipadesggie las Golondrinas
Patagodnicas reducen el numero de plumas que adic@nido a medida que aumenta la
temperatura ambiente sin ningun efecto notorio sobrdtelde eclosion o el crecimiento
y supervivencia de pichones. Esto sugiere que gststes ayudarian a mantener el éxito
reproductivo a lo largo de la temporada reproductivtaedo los riesgos de hipertermia o
de hipotermia. Sin embargo, no se pueden descartdo®iadirectos de la temperatura
ambiente sobre el éxito reproductivo a traves de sueinfia sobre la disponibilidad de
alimento (McCarty y Winkler 1999). Experimentos adieit®s donde se manipule la
cantidad de material aislante del nido y el microcldebmismo permitiran separar los
efectos directos e indirectos de la temperatura ambyegitefecto aislante de las plumas

sobre el éxito de reproductivo de las Golondrinas Paicag
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CAPiTULO 3

Puesta de huevos

Introduccién

El tamafio de puesta es un importante rasgo de hidesima ya que impone un
limite a la produccién maxima de descendientes (Winkéei.y2002). Uno de los
patrones mas generalizados en las historias de gitis dves, especialmente en aquellas
que sOlo tienen una puesta por estacion reproductivpieesl tamafio de puesta
disminuye en hembras que inician la puesta més tardetéua estacion reproductiva
(Stutchbury y Robertson 1988, Young 1994, Winkler iAl1996, Brown y Brown
1999).Esta disminucion podria estar relacionada a una dismimecida condicion fisica
0 estado energético o nutricional de los padres (Pricéd. 1988), 0 a una disminucion en
la calidad del ambiente que resulta en una disminu@btathafio de puesta ya sea
directamente (i.e. menor disponibilidad de recursosyavégs de cambios estacionales en
la supervivencia de la descendencia (Lack 1966in8er®70, Young 1994).

El tamafio de puesta también puede variar latitudinalmkastaves que nidifican
a menores latitudes tienen tamafios de puesta méas peqguefiaquellas que lo hacen a
mayores latitudes. Esta variacion latitudinal es undellos ejemplos mejor
documentados en variaciones geograficas de historigida€Yom-Tov y col. 1994,
Young 1994, Martin 1996, Martin y col. 2000). Lasgipales hipotesis propuestas para
explicar esta variacion son: 1) diferencias en la disjialad de alimento, 2)
restricciones térmicas, 3) diferencias en las tasgsatkacion de nidos, y 4) diferencias
en las estrategias de historia de vida.

En relacion a la primera hipétesis, Ashmole (1963ppso que el tamafio de

puesta estaria regulado por la disponibilidad de sesuturante la estacion reproductiva.
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La mayor estacionalidad que se observa a mayoregikegitomparada con la de los
tropicos resultaria en una mayor disponibilidad de alimknque habria favorecido la
evolucion de mayores tamarfos de puesta (Ricklef8)188 relacion a la segunda
hipétesis, se ha propuesto que temperaturas demadias@ bajas durante la temporada
reproductiva producirian restricciones térmicas eéndabacion. La exposicion de los
huevos a temperaturas ambientes mayores a 26°C ahiagi de la incubacion,
aumenta el riesgo de un desarrollo anormal del embdisdninuyendo la viabilidad del
mismo (Deeming y Ferguson 1992). Por lo tanto, a mesnlatitudes, donde la
temperatura ambiente es mayor, la incubacion deberiarzar inmediatamente después
de la puesta del primer huevo para evitar la rednab@su viabilidad por exposicion a
altas temperaturas previas al inicio de la incubacido. lEzbria favorecido la evolucion
de tamafios de puesta mas pequefios (Stoleson y Baisd8§¢. A su vez, tamafos de
puesta mayores serian ventajosos en climas frios yggiéan una menor pérdida de
calor (Reid y col. 2000). En relacion a la terceratapis, la variacion en el tamafio de
puesta podria estar relacionada a la densidad/divérdelpredadores y a la frecuencia
de viajes de alimentacion de los adultos al nido tg$ku949, Skutch 1985, Martin y col.
2000). Skutch propuso que dado que el numero y diatsld predadores de nido era
mayor en los trépicos, las visitas de los padresdal dirante la alimentacion de los
pichones podrian ayudar a los predadores a loc#diganidos mas facilmente. Esto
habria favorecido la evolucién de un menor tamafiaudstp (que resulta en un menor
nimero de pichones y por lo tanto de visitas al nideQt¢® 1949). Las aves que
nidifican fuera de los trépicos, en areas con meeosidad/diversidad de predadores,
podian afrontar el riesgo de tener puestas mas graadpge)el aumento en el nimero de

visitas no resultaria en una mayor predacion. En éelacia cuarta hipétesis, tamafios de
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puesta mas pequefios podrian estar asociados a unasmagovivencia de los adultos a
menores latitudes (Martin 1996, Ghalambor y Martin 2001)

Por otra parte, Young (1994) relacioné la dismino@étacional en el tamafio de
puesta con la variacion latitudinal del mismo. Este aaltservo que en la Ratona Comun
(Troglodytes aeddrla disminucion estacional del tamafio de puesta y degpkrgvencia
de pichones de una temporada a la siguiente es més pisztaian poblaciones que se
encuentran a mayores latitudes y propuso que la éadsmhinucion estacional en el
tamafio de puesta estaria asociada con la supervidifiecencial entre pichones que se
independizan mas temprano o més tarde en la temporada.

Dentro de una misma poblacion, el inicio de la puestacest#&olado
principalmente por el fotoperiodo (Lambrechts y col. 399&ro puede ser modificado
por la disponibilidad de alimento (Drent y Daan 198Mo&ch 1996) y por la
temperatura (Wingfield 1985), entre otros factoresabier el Gltimo siglo la temperatura
global del aire se increment6 0,6 °C en promedioisteevidencia de que aumentos en
la temperatura media han causado un adelanto del dedebpuesta de las aves en
general (Crick y col. 1997, McCleery y Perrins 1998)e las golondrinas en particular
(Dunn y Winkler 1999). Sin embargo, €achycineta bicolgrel tamafio de puesta no
respondié a este cambio climético a pesar de esteefnente relacionado al dia de inicio
de puesta, pardmetro que si evidencié un adelantck(®ipn col. 2002).

El tamafio y la calidad de los huevos también son imgegaasgos de historia
de vida ya que variaciones en estos rasgos puedectersgcuencias importantes en la
calidad de la descendencia (Williams 1994, Mousseau 1 988). Dentro de las
especies existe una variacion considerable en el tadelfhuevo y en una determinada
poblacién, el huevo mas grande puede ser entre yriB0% mayor que el mas pequefio

(Williams 1994, Christians 2002). Huevos mas granageeti un mayor éxito de eclosion
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(Perrins 1996) y producen pichones mas grandes yramayor tasa de crecimiento
(Christians 2002). A pesar de que el tamafio deldeewn rasgo heredable (Moss y
Watson 1982), las hembras pueden variar la inversidel tamafio del huevo en relacion
a su propia condicién reproductiva, a las condiciondsertales, a la disponibilidad de
alimento, o al orden y la fecha de inicio de la pudstave 1976, Parsons 1976, Birkhead
y Nettleship 1982, Styrsky et. al. 2002, Hargitai y 2005, Ardia y col. 2006).

Se han propuesto varias hipotesis para explicar lacién en el tamafio del
huevo entre y dentro de las nidadas. 1) Teniendoemta&gue la produccion de huevos
es un proceso costoso (Williams 2005), variacioned &amafio del huevo entre y dentro
de las nidadas podrian deberse a restricciones ¢inasyé nutricionales en la hembra
(Bernardo 1996). De acuerdo a esta hipétesis variodies han observado un aumento
del tamafio de los huevos entre nidadas con la condie la hembra (Styrsky y col.
2002, Hargitai 2005, Ardia y col. 2006). 2) Las vaonaes del tamafio de los huevos
entre nidadas podrian estar relacionadas a las coneicambientales. Para las hembras
que inician la puesta hacia el final de la temporadariieler ventajoso minimizar el
retraso en el inicio de la puesta produciendo huevsspaquefios mas temprano en lugar
de retrasar la puesta para producir huevos mas gratatelo cual el descenso temporal
en el tamafio del huevo seria una respuesta adaptadiegedoro estacional de las
condiciones ambientales (Birkhead y Nettleship 1982)a8)variaciones en el tamafio
del huevo dentro de la nidada podrian ser una retspa@aptativa para mitigar o reforzar
la competencia entre hermanos (Howe 1976, Clark yoWil9©81, Slagsvold y col.

1984). En la mayoria de las aves altriciales los huestosionan de manera asincrénica
debido a que la incubacién comienza antes de la pdelstdtimo huevo (Clark y Wilson
1981). Esto resulta en una jerarquia de tamafios estpichones de la nidada en la que

el pichbn mas pequefio estd en una situacion iniciaéskedtaja (Howe 1976). La
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hipétesis de “supervivencia de la nidada” proponelglrembra intenta mitigar esta
desventaja invirtiendo més en el dltimo huevo, lo @selta en un incremento en el
tamaro del huevo con el orden de puesta (Howe 193k £Wilson 1981, Slagsvold y
col. 1984). En contraposicion, la hipotesis de tieion de nidada” propone que las
hembras acentlan esta desventaja invirtiendo mendsikime huevo (Slagsvold y col.
1984), resultando en una disminucién en el tamafbuw®lo con el orden de puesta
(Howe 1976). De esta manera, cuando el alimento safesente, los ultimos pichones
mueren aumentando la probabilidad de sobrevivir d& thslos pichones de la nidada.

Los objetivos de este capitulo fueron: 1) obtener mémion bésica sobre la etapa
de puesta de huevos de la Golondrina Patag6nicea(feciicio y asociacion con la
temperatura ambiente, tamafio de puesta y tamaio del)h@g analizar las variaciones
estacionales en el tamafio de puesta, y 3) analizar laidaren el tamafio del huevo
(peso y volumen) dentro de la puesta y entre psiestaluando los efectos relativos de la
fecha de inicio, tamafio y orden de puesta, temperanbgate y condicion corporal de
la hembra. Ademas se compararan los datos de la@wolarPatagdnica con los de otras
especies del género que nidifican a distintas latitpdea ver si esta especie sigue el
patron de variacion latitudinal previamente descripto.

Teniendo en cuenta los resultados de los trabajos nmadcie previamente se
espera que el tamafio de puesta disminuya a medidavgnea la estacion reproductiva y
sea mayor que el observado en especies del mismmggreenidifican a menores
latitudes y similar al de especies que nidifican en lagwsimilares del hemisferio norte.
Asimismo, se espera que el inicio de la puesta camirras temprano en temporadas
con mayor temperatura ambiente. Con respecto a la iferiec el tamafio de los huevos
se espera que la condicién corporal de la hembga ten efecto positivo sobre el tamafio

de los mismos, y la fecha de puesta y la temperatuefeato negativo.
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Métodos

El estudio se realizé durante las temporadas repriwda¢Octubre-Febrero)
2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010, eritms de estudio A, B y C (ver
Capitulo 1 para ubicacién y descripcion de los sitieshos sitios cuentan con 88, 68, y
62 cajas nido, respectivamente.

Las cajas-nido comenzaron a monitorearse desdeduside octubre y se
visitaron dia por medio hasta el inicio de la constarcdiel nido (dia en que se observo
por primera vez la aparicion de material dentro d@aja-nido). Durante la etapa de
construccion del nido y la puesta de huevos, los rédogsitaron diariamente para
determinar la fecha de inicio, secuencia y tamafia gaesta, y el tamafio de cada huevo
(peso y volumen) segun su orden de puesta. Los Bisevimtularon con marcador
indeleble el dia en que fueron puestos y se midié sa laagcho con un calibre de reloj
(error £ 0.05 mm) y su peso con una balanza deteestarca Pesola de 10 g (error £ 0.1
g). El volumen de los huevos se estimé a partir dérfaula: Volumen = Largo x AncRo
x 0.5071 (Manning 1979). Se midieron todos los haearn 149 primeras puestas y se
pesaron todos los huevos en 151 primeras puestass&pledo determinar con
exactitud el orden de puesta en 87 primeras puestagyancalgunas ocasiones el primer
huevo fue puesto luego de la visita al nido, encadtrae 2 huevos en la siguiente visita,
y en otras el nido no pudo ser visitado la fechaudsia del primer huevo debido a
condiciones climaticas adversas.

Luego de la eclosion, y durante los primeros 6 diasldé ée los pichones se
procedio a capturar a ambos miembros de la parejuguen anillados con un anillo de
aluminio numerado (el procedimiento de captura dadhstos se detalla en los Métodos

Generales del Capitulo 1). Durante la captura se pitbeetiedir el peso, longitud del
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ala, y la longitud de la cabeza + pico del adultolgerMétodos Generales del Capitulo 1

se describen en detalle la forma en que se tomatas @ediciones).

Andlisis de datos

Para aquellas variables en las que no se enconttéeo@ncias entre sitios o entre
temporadas (ANOVA® > 0.05), los datos fueron agrupados y se analizar@omgunto.
Se utilizaron pruebas no paramétricas para variablea@siguieron una distribucién
normal. La normalidad se probo utilizando la pruebajdste de Kolmogorov-Smirnov.

Para analizar si hubo diferencias en la distributgémporal del nimero de nidos
que inician la puesta entre temporadas se utilizouela de Kolmogorov-Smirnov para
dos muestras (Siegel y Castellan 1989). Esta pruebatp@emparar dos distribuciones
de frecuencias, en este caso, el nimero de nidasigiaan la puesta cada diez dias a lo
largo de la temporada reproductiva (so6lo incluyendognas puestas). Se utilizaron
ANOVAs de 2 factores para determinar si existen difeesnen el dia de inicio de puesta
y en el tamafio de puesta entre temporadas y entr® sitio

Para estudiar la variacion estacional en el tamafioe&g se utilizé una
correlacion de Pearson. La fecha de puesta se iméoagdos andlisis tomando como dia 1
el dia de puesta del primer huevo para cada temporea#aysitio. De esta manera se
removio el efecto de diferencias estacionales entre temasr

Para comparar el tamafio de puesta y el tamafio dadwses(peso y volumen
promedios de la puesta) entre primeras puestas y pdestaemplazo (pareja que en la
misma temporada inicia una segunda puesta de huenmsamsecuencia de un primer
intento fallido) se utilizaron pruebas tpareadas.

Para poner a prueba el efecto del tamafio de pue$tahla de inicio de puesta, la

condicion corporal de la hembra, el promedio derfgoeratura ambiente (los 6 dias
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previos a la puesta del primer huevo), el ordepudsta, y sus interacciones, sobre el
peso y el volumen del huevo en primeras puestasigpkearon modelos lineales
generalizados mixtos (de aqui en adelante MLGM). Lodatos mixtos permiten
controlar la no independencia de los datos entre rasd@&petidas, en este caso entre
huevos dentro de una misma puesta y entre puestas denima misma hembra (ya que
una misma hembra puede retornar en temporadas signses) (Pinheiro y Bates 2000,
Crawley 2007). Se modelaron dos variables respuassa: y volumen del huevo. El
tamafio de puesta, la fecha de inicio de puesta, lacd@dmdorporal de la hembra y el
promedio de temperatura ambiente los 6 dias previopuekta del primer huevo se
incluyeron como efectos fijos explicativos. La fecha despa se incorpor6 al analisis
tomando como dia 1 el dia de puesta del primer hueeocpda temporada y cada sitio.
El indice de condicion corporal de las hembras fumidef como los residuos de la
regresion del peso corporal sobre la longitud del picabeza (Ardia 2005). El orden de
puesta se incorpor6 al analisis como una variableatbdas repetidas de tres niveles:
primer huevo, ultimo huevo, huevo/s del medio (promel@i los huevos que no fueron ni
el primero ni el Gltimo en el orden de puesBgbido a la no independencia de los datos
entre huevos dentro de una misma puesta y entre pdestas de una misma hembra, se
incluyo a “hembra” y “puesta, anidado en hembra” c&feetos aleatorios (cada intento
de nidificacion con una numeracion Unica y cada herdmaina numeracion Unica
correspondiente al anillo). Para ambas variables respsge utilizaron modelos con
familia de distribucion de errores Gaussiana y func&ermace identidad. Se aplico el
criterio de prueba de hipétesis para la estimacidnsipardmetros, eliminando los
términos no significativos del modelo uno por unogeten decreciente de nivel de
complejidad y en orden decrecienteRigentro del mismo nivel, utilizando el paquete

especifico Ime4 del paquete estadisRédersion 2.9.1 (R Development Core Team
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2009) (Pinheiro y Bates 2000, Crawley 2007). La sigaifion de los efectos aleatorios
se puso a prueba utilizando la prueba de cocientesagimditud (de aqui en adelante
PCV) (Pinheiro y Bates 2000, Crawley 2007). Para e®ilisés se utilizaron dnicamente
tamafos de puesta de tres y cuatro huevos ya qua fosrdos tamafios de puesta mas
frecuentes, representando en conjunto un 87% deiésdgs (ver seccion Resultados de
este capitulo).

Todas las pruebas estadisticas fueron a dos colasl§eieencias fueron
consideradas significativasBi< 0,05. Los datos se presentan como la media t erro
estdndar y se incluy6 la mediamd) (para variables que no presentaron una distribucion
normal.

Los datos de temperatura ambiente se obtuvieron dat®ede Informacion
Ambiental y Geogréfica de Centro Austral de Investigaes Cientificas, CADIC-
CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estesimeteoroldgicas; una cercana
alos sitios Ay C, y la otra cercana al sitio B. Esgtaciones registran temperatura
ambiente cada hora. A partir de estos datos se calcal@ada dia la temperatura media,

la maxima absoluta y la minima absoluta.

Resultados
Inicio de puesta

Se registraron en total 182 intentos de nidificacibno®mlie iniciaron la puesta),
32 en la temporada 2006-2007, 48 en la 2007-2008n68 2008-2009, y 42 en la 2009-
2010. En estos 182 intentos se registré una Unica dagwresta (pareja que en la misma
temporada inicié una segunda puesta luego de unpinieato reproductivo en el que
los pichones se independizaron) y once puestas aplaEs (pareja que en la misma

temporada inicié una segunda puesta luego de unpiniteato reproductivo fallido). La
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segunda puesta ocurrid en la temporada 2006-2087njc#d 2 dias antes de la
independencia del pichdn en el primer nido, mientradagipuestas de reemplazo se
iniciaron 12,3 + 1,3 dias después de la pérdidaritakp intento reproductivo. Todas las
puestas de reemplazo ocurrieron en nidos el losogygichones murieron. Nueve de las
puestas de reemplazo se registraron en la tempor@8a2209, luego de una fuerte
nevada y bajas temperaturas y las otras dos en lpstadas 2006-2007 y 2009-2010,
luego de un evento de predacion y otro de abandorudielrespectivamente.

La puesta del primer huevo en la temporada ocur3d ele octubre, 12 de noviembre, 21
noviembre y 26 noviembre para las temporadas 2008;2007-2008, 2008-2009 y
2009-2010, respectivamente (Fig. 3.1). La extens@mperiodo de puesta (nGmero de
dias entre la primera y la Ultima puesta de la tempanatigyendo puestas de reemplazo
y la segunda puesta) fue 63, 47, 55 y 50 dias patargoradas 2006-2007, 2007-2008,
2008-2009 y 2009-2010 respectivamente (Fig. 3.1fetha media de puesta fue 30 de
noviembre, 7 de diciembre, 5 de diciembre y 12idemibre (mediana: 1 de diciembre,
4 de diciembre, 3 de diciembre y 11 de diciembred pes temporadas 2006-2007, 2007-
2008, 2008-2009 y 2009-2010 respectivamente. Noge&aron diferencias entre
temporadas en la distribucion de frecuencias de ¢aamgede inicio de la puesta, estimada
como la frecuencia de nidos que iniciaron la puestia 10 dias a lo largo de la
temporada reproductiva (Prueba de Kolmogorov-Smipara dos muestraB,> 0,6 para
todas las comparaciones). En las cuatro temporaddssee/o un patron unimodal en el
nimero de nidos que iniciaron la puesta a lo larga temporada, con un maximo de
intentos de nidificacion iniciados durante los primerodi&s de diciembre (Fig. 3.2). Sin
embargo, si se encontraron diferencias significagvasl dia de inicio de la puesta entre
temporadas (Tabla 3.1; Fig. 3.3). La media de fechaidie de la puesta fue menor en la

temporada 2006-2007 que en las temporadas 2007-2008%2010 (comparaciones
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multiplesa posterioriTukey-KramerP < 0,05). El dia de inicio de la puesta también
difirio entre sitios (Tabla 3.1, Fig. 3.3), siendomaeen el Sitio C que en el Sitio A
(comparaciones multiples posterioriTukey-KramerP < 0,05). La fecha de inicio de la
temporada (fecha en que se registra la puesta delrgrireeo) no se correlacioné con el
promedio de la temperatura minima absoluta diaria (ecié® de Spearman: = -0,8,z
=-1,386,P = 0,16,n = 4) durante el mes de octubre (mes durante el cuskoaan a

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

2007-2008

2009-2010

B

i 3
.z
. =

30-Oct 13-Nov 27-Nov 11-Dec 25-Dec 8-Jan 22-Jan

Fecha

Figura 3.1. Fecha de inicio y duracion de la puesta para las cteatnporadas reproductivas. Las
barras negras indican el rango de fechas de inicitagigorimeras puestas. Las flechas negras
sobre las barras indican la media para cada tengotad lineas que se contintan hacia los
costados de las barras indican el rango de inicio dst@siincluyendo segundas puestas y puestas

de reemplazo.
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Figura 3.2. Frecuencia absoluta del nimero de nidos que iniciarpodata en intervalos de 10
dias para las temporadas reproductivas 2006-2007,-Z%, 2008-2009 y 2009-2010 (se

incluyen sélo las primeras puestas;165).

Fuente de variacion 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 comparandodhdeale inicio de la temporada
entre los sitios A, B y C en las temporadas reproduc20@6-2007, 2007-2008, 2008-2009 y
2009-2010.

* Valores significativos d@ (o = 0,05)
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Figura 3.3. Fecha de inicio de la puesta (media + ES) para |lasoramigs 2006-2007, 2007-2008,
2008-2009 y 2009-2010 en los sitios A, B y C, incld@solo las primeras puestas.
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Figura 3.4. Relacion entre el promedio de la temperatura minimawthsdiaria durante el mes
de octubre (mes durante el cual arriban las golorslanas sitios de estudio) y la fecha de inicio
de la temporada (fecha en que se registra la puekfarither huevo de la temporada) para las
temporadas 2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2000-20

Tamafio de puesta y variacion estacional en el tamaiie puesta
El tamafio de puesta (s6lo primeras puestas) fue @,85thuevosy = 157

puestas (3,78 £ 0,05 huevos; 169 puestas, incluyendo también segundas puestas y
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puestas de reemplazo) y vario entre 2 y 5 huevodgBab). No se encontraron

diferencias en el tamafio de las primeras puestastentpgradas y sitios (ANOVA 2

factoresFs, 145= 0,94,P = 0,42 para temporadasy 145= 0,402 ,P = 0,67 para sitios). El

tamafo de las primeras puestas fue significativamenternahge las puestas de

reemplazo (3,8 + 0,2 huevos, rango: 2-5 huevo8 ¥st 0,1 huevos, rango: 3-5 huevos,

Prueba deé pareadat = 2,19,P = 0,05,n = 11). Se encontr6é una asociacion negativa entre

la fecha de inicio de la puesta y el tamafio de las pag@Uestas (correlacion de

Pearsonr = -0,23,P = 0,005,n = 153 puestas; Fig. 3.5).

Tamario de puesta

Temporada n 2 3 4 5 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

Tabla 3.2. Numero y porcentaje de nidos con tamafios de pdesa 3, 4 y 5 huevos y tamafio
medio de la puesta para las temporadas reprodu@d@ss2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-
2010. Los datos corresponden so6lo a primeras puestas57).

Tamafio de puesta

*

Figura 3.5. Relacién entre la

* GO & 00 S0
fecha de inicio de la puesta y el
O 2000 0000000nnINNING ¢ o LR tamafio de las primeras puestas
(n = 153 puestas) para la
* G0 00 00 O W00 0 *0 ¢ o o

Golondrina Patagonica durante
. las temporadas reproductivas
2006-2007, 2007-2008, 2008-

20

40 60

80 100 2009 y 2009-2010.

Fecha de puesta (dia 0 = 1 Oct)
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Variacion en el tamafio del huevo

El peso y el volumen promedio de los huevos derasgpas puestas no difirieron
entre sitios ni entre temporadas (ANOVAs 2 factdres,0,05). Por lo tanto, los datos
fueron agrupados y se analizaron en conjunto. Logdsuge primeras puestas midieron
en promedidl9,17 + 0,06 x 13,66 + 0,03 mm (largo x aname, 149 puestas) y pesaron
1,88 £ 0,01 g, siendo los huevos de mayor peso Unrbfs pesados que los mas livianos
(rango: 1,48-2,35 @) = 151 puestas). El volumen promedio de los hudedas primeras
puestas fue 1.82 + 0.01 &ifrango: 1,46-2,28 cinn = 149 puestas), y el volumen de la
puesta 6,8 + 0,1 chfM = 7 cnf, n = 149 puestasfl peso medio y el volumen medio de
los huevos no difirieron entre primeras puestas gtasale reemplazo (Pruebatde
pareada, peso=0,29,P=0,78n=11; volument=-1,76,P=0,1,n=11).

El peso del huevo no varié con la fecha de inicicedaulesta, la condicion
corporal de la hembra, y el promedio de temperatulaeste durante los 6 dias previos
al inicio de la puesta (Tabla 3.3). El tamafio de la puastpoco tuvo un efecto
significativo sobre el peso del huevo (Tabla 3.8).eétnbargo, dependiendo del tamanio
de puesta se observo un efecto del orden de puesida 3). El tamafio de puesta tuvo
un efecto positivo sobre el peso del tltimo huee 0,101 + 0.035t= 2,84 P = 0,005)

y no estuvo relacionado al peso de los huevos inteos@i= 0,021 + 0,035t = 0,6Q P
=0,55). En relacion a los componentes de la variguit@aa porcentajes de varianza
explicados por cada una de las variables analizadsguds de corregir por los efectos
fijos incluidos en el modelo minimo adecuado, el ML@Mdstr6 que el 40% de la
varianza del peso de huevo fue explicado por dit@asrentre hembras, mientras que las
diferencias entre puestas dentro de las hembraséxpli35% de la varianza y las
diferencias dentro las puestas dentro de las hemiplsdeun 25% (variacion

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

Intercepto 1,89 +0,24 7,801 <0,0001
Tamario de puesta 0,028 + 0,046 0,619 0,548
Fecha de puesta -0,001 + 0,003 -0,276 0,787
Condicién corporal hembra -0,015 £ 0,015 -1,039 0,321
Temperatura ambiente -0,011 £ 0,013 -0,758 0,464
Orden de puesta Ultimo -0,408 +£0,141 -2,891 0,005
Orden de puesta medio -0,101 £ 0,139 -0,725 0,47
Tamario de puesta x orden de puesta Ultimo 0,101 + 0,035 2,842 0,005
Tamario de puesta x orden de puesta medio 0,021 + 0,035 0,598 0,551
Fecha de puesta x orden de puesta Gltimo 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 X2, =22,011,
P <0,0001
Puesta en hembra 0,009z 0,096 35 X2, = 84,599,
P <0,0001
Residual 0,006 + 0,08 25

Tabla 3.3.Modelo global del modelo lineal general mixto que exdicaariacion en el peso del
huevo. El modelo minimo adecuado estuvo compuestcelptamafio de puesta, el orden de
puesta y la interaccion tamafio de puesta x orden degapue significacion del efecto aleatorio
fue puesta a prueba utilizando la prueba de cocientegeisimilitud (PCV). En total se

incluyeron 165 huevos de 56 puestas de 41 hembras.

El volumen del huevo presentd un patron similar apésb del huevo. No estuvo
afectado por la fecha de inicio de puesta, condicidporal de la hembra, y promedio de
temperatura ambiente los 6 dias previos a la puespaider huevo (Tabla 3.4). El
tamafo de puesta, si bien en promedio no afectd significgente al volumen del huevo,
si afectd diferencialmente al volumen dependiendodigin de puesta (Tabla 3.4). El
tamafo de puesta afectd positivamente el volumen del Uttireeo f = 0,08 + 0,03t =
2,40,P =0,02) y no estuvo relacionado al volumen de loytsientermedios{= 0,04 +
0,03 t= 1,24 P=0,22). Luego de corregir por los efectos fijos ihs en el modelo

minimo adecuado, el MLGM mostré que el 28% de lsavera en el peso de huevo fue
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explicado por diferencias entre hembras, mientrasagiéiferencias entre puestas dentro

de las hembras explicd un 43% de la varianza yilasedcias dentro las puestas dentro

de las hembras explicd un 29% (variacion residuabld@ 3.4).

Efectos fijos Estimador + ES t - valor P
Intercepto 1,83 +0,23 7,935 < 0,0001
Tamario de puesta -0,02 +£0,04 -0,461 0,654
Fecha de puesta 0,003 + 0,003 0,984 0,346
Condicién corporal hembra 0,006 + 0,014 0,399 0,698
Temperatura ambiente -0,0002 + 0,014 -0,016 0,987
Orden de puesta Ultimo -0,262 +£0,132 -1,991 0,04
Orden de puesta medio -0,155+0,131 -1,181 0,24
Tamario de puesta x orden de puesta Ultimo 0,08 + 0,033 2,401 0,0182
Tamario de puesta x orden de puesta medio 0,041 £0,033 1,238 0,219
Fecha de puesta x orden de puesta ultimo -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 X2, = 28,21,
P < 0,0001
Puesta en hembra 0,009 £ 0,093 43 le =68,212,
P < 0,0001
Residual 0,006 + 0,076 29

Tabla 3.4.Modelo global del modelo lineal general mixto que explicgaariacion en el volumen

del huevo. El modelo minimo adecuado estuvo compyestel tamafio de puesta, el orden de

puesta y la interaccion tamafio de puesta x orden degapue significacion del efecto aleatorio

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

incluyeron 163 huevos de 55 puestas de 40 hembras.

Discusiéon

Inicio de puesta

Este capitulo provee informacion detallada sobre la etepaiesta de huevos de

la Golondrina Patagonica, una de las especies mshafiagglas dentro de su género y la

que se distribuye a mayores latitudes en el hemisdaridDurante las cuatro temporadas
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reproductivas que duré el estudio solo se registrésaganda puesta. Este resultado es
similar al reportado para las golondrifflasicolory T. leucorrhoa las que tipicamente
tienen una Unica puesta por temporada y sélo tienemdagpuestas en algunas
ocasiones (Hussell 1983, Massoni y col. 2006, Merycol. 2008). S6lo un 6% de las
puestas de la Golondrina Patagdnica fueron puestasrdplage, valor similar al 10%
reportado pard. leucorrhoa(Massoni y col. 2006). Todas las puestas de reemplaz
ocurrieron en reemplazo de nidadas en las que todgsdhones murieron, pero se
desconoce si existen puestas de reemplazo luegedtapyerdidas durante la
incubacion ya que los adultos fueron capturados Urinteriuego de la eclosion de los
pichones. Por lo tanto este porcentaje, al igual quepertado pard. leucorrhoa seria
una estimacion conservativa de la capacidad de poestgs de reemplazo. En tal
sentido, eM. bicolorun 41% de las hembras pusieron puestas de reengrlaespuesta
a la remocion experimental de su primera puesta @@ory Robertson 1997).

Dentro de una misma poblacion, el inicio de la puestagpsexdmodificado, entre
otros factores, por la temperatura (Wingfield 1985)igter evidencias de que el
aumento de la temperatura media ha causado un axelaet inicio de la puesta de las
aves en general (Crick y col. 1997, McCleery y Perti998) y de las golondrinas en
particular (Dunn y Winkler 1999). En la Golondrina R@taica se encontraron
diferencias en la fecha de inicio de la puesta entnpdeadas, pero no se observé una
correlacion significativa con la temperatura ambiente mikieianes de Octubre, fecha
en que comienzan a llegar las golondrinas a los sitioglifecacion en Tierra del Fuego.
Esta ausencia de significacién probablemente sealddzgo nimero de temporadasy

4) ya que el valor dede la correlacion fue alto (-0,8).
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Tamafio de puesta y su variacion estacional y geogicd

Al igual que en muchas otras especies del géhechycinetaincluidas las
golondrinasT. bicolor y T. leucorrhogStutchbury y Robertson 1988, Young 1994,
Winkler y Allen 1996, Massoni y col. 2006), se obseund disminucién estacional en el
tamafo de puesta. Si bien este patron es bastante gaoergiste un consenso sobre las
causas de esta correlacion (Winkler y Allen 1996)lakgolondrinaTl . bicolorla
disminucion estacional del tamafio de puesta no esttadioreada a la condicion de los
padres, sino que pareceria ser un ajuste estratégias ldembras a las perspectivas
variables de su descendencia (si la disponibilidaalideento disminuye a lo largo de la
temporada, esto limita los recursos disponibles parartédbras, afectando el tamafio de
puesta) (Winkler y Allen 1996). La puesta a pruebastie l@poétesis para la Golondrina
Patagonica no estuvo incluida entre los objetivos deredtajo de tesis por lo que son
necesarios estudios adicionales.

La variacion latitudinal en el tamafio de puesta (irgr@ter-especifico) es uno de
los ejemplos mejor documentados de variacion geogrdédistorias de vida (Yom-Tov
y col. 1994, Young 1994, Martin 1996, Martin y col. @D0Las principales hipétesis
propuestas para explicar este patrén son: 1) difexeea la disponibilidad de alimento
(Ashmole 1963), 2) restricciones térmicas (Stolesorig®nger 1999, Reid y col. 2000,
3) diferencias en las tasas de la predacion de nidoscf81949, Skutch 1985, Martin y
col. 2000), y 4) diferencias en las estrategias derfasde vida (Martin 1996, Ghalambor
y Martin 2001). En golondrinas, la disminucién lafital en el tamafio de puesta esta
bien documentada én bicoloren el hemisferio norte (Dunn y col. 2000) y seria
consistente con la hipdtesis de Ashmole (1963) dedispidad de alimento, si bien
otros factores no medidos en el estudio también potiieem influencia sobre el patron

geografico del tamafio de puesta. Al comparar la varnidetitudinal en el tamafio de
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puesta dentro del génefachycinetgpara aquellas especies de las cuales se encuentran

datos disponibles en la literatura, Tabla 3.5) no sergrb una correlacion significativa

entre el tamafio de puesta y la latitud (correlacion éar@panr = 0,6,P=0,1,n=7). Si

bien la Golondrina Patagdnica es la especie dentgédero que nidifica a mayor latitud

en el hemisferio sur, contrariamente a lo esperadaesepté un tamafo de puesta mayor

al de especies que nidifican a menores latitudes leenaisferio sur, ni similar al de

especies que nidifican a la misma latitud en el hemashorte (Tabla 3.5) y su tamafio

promedio de puesta de 3,8 huevos se acercé maesgpdeies de zonas tropicales y

subtropicalesT. cyaneoviridisT. euchryseg T. albilineg.

Coordenadas del

Especie Tamafo de puesta sitio Fuente
T. meyeni 3,8 (rango: 2-5) 54°44'S, 61°13'0 Este estudio
T. thalassina 5 (rango: 4-6) 48°40'N, 122°33'0Q Edson 1943

_ 5,7 42°27'N, 74°47'0O Murphy y col. 2000
T. bicolor

57 64°49'N, 147°52'0 Ardia y col. 2006

T. leucorrhoa 4,9 (rango: 4-6) 35°38, 58°01'0 Massoni y col. 2007
T. cyaneoviridis 3 (rango: 2-4) 26°4W, 78°30'0 Allen 1996
T. euchrysea 2,8 (rango: 2-4) 18°0K, 71°33'0 '2I'8¥)vsnsend y col.
T. albilinea 4 (rango: 3-5) 9°0W, 79°50'0 Dyrcz 1981

Tabla 3.5 Comparacion del tamafio de puesta promedio par&uiiésr especies de golondrinas

del génerdrachycineta Para algunas especies se indica entre paréntesizgel dal tamafio de

puesta.

Esta falta de asociacion entre el tamafio de puesta jtual ldentro del género

Tachycinetaestuvo altamente influenciada por la Golondrina Fetiag ya que al

remover esta especie del andlisis la correlacion ehtaenafio de puesta y la latitud paso
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a ser significativar(= 0,8,P = 0,04,n = 6), lo cual indica que la Golondrina Patagdnica
seria una excepcion a la tendencia latitudinal general

Algunos aspectos de la biologia reproductiva de la Goilea Patagonica podrian
ser una respuesta a las condiciones climéticas, muweltas adversas que experimentan
en Tierra del Fuego. Resulta interesante entonces edfiedi@o de esta poblacion otros
caracteres de historia de vida que presenten tambiésitrdm gle variacion geogréfica
(tasa de crecimiento de pichones, supervivencia de adatty) para asi determinar si la
Golondrina Patagonica cae o no dentro de los patronesrideion geografica inter-

especificos descriptos en otros estudios.

Variacion en el tamafio del huevo

A diferencia de lo observado en otros estudios (Bgy<ol. 2002, Hargitai
2005, Ardia y col. 2006), en la Golondrina Patagéraceohdicién de la hembra no tuvo
un efecto sobre la variacion en el tamafio del hues®o(y volumen) entre puestas. Una
posible explicacion de estas diferencias podria sapeiento del ciclo reproductivo en
el que se midi6 la condicion de la hembra TEmeyenia condicion de la hembra fue
medida luego de la eclosion de los pichones, miegtrasn los otros estudios citados, la
condicion de la hembra fue medida durante la incubag&it algunas especies el peso de
las hembras disminuye a lo largo de la temporadas{8ty col. 2002). Si bien no se
cuenta con esta informacién para la Golondrina Paiesdya que atrapar a la hembra
durante la puesta de huevos o incubacién podia resulirabandono del nido), podria
ser que la condicion de la hembra luego de la eclosidosthichones no se corresponda
con la condicion durante la puesta de huevos o in@ac

Varios estudios han encontrado que temperaturas maslatese asocian a

huevos de mayor tamafio (Christians 2002). La tempardal aire afecta la cantidad y
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actividad de los insectos, siendo estos mas abundaotesmas actividad a mayores
temperaturas, (Bryant 1975). Por lo tanto, el efectla demperatura puede darse
indirectamente afectando la cantidad de alimento disfgopédra la hembra durante el
periodo de formacion de los huevos, o directamentgeaafdo las demandas
termoenergéticas de las hembrasTEhicolorla variacion en el tamafio de los huevos
estaria dada por variaciones en la disponibilidad detosé@s 2 o 3 dias previos al
inicio de la puesta y a la calidad de la hembra, mignfue la temperatura ambiente,
independientemente de sus efectos sobre la disponibi&atimento no afecta el
tamafio del huevo (Ardia y col. 2006). En la GolondfPatagonica en cambio la
temperatura ambiente previa a la puesta del primer meeestuvo asociada a la
variacion en el tamafio del huevo entre puestas, sudyirigue la disponibilidad de
alimento y/o las demandas termoenergéticas no tendréainflirencia importante sobre
la variacion el tamafio de los huevos.

Las variaciones en el tamaifio del huevo dentro de éalaidueden estar asociadas
al orden de puesta entre otros factores. El tamafioed® lpwede variar con el orden de
puesta ya sea aumentando (Howe 1976, Ardia y col. 208&)inuyendo (Parsons
1976), o aumentando y luego disminuyendo (Williamsly1®03). En la Golondrina
Patagodnica, el tamafio de puesta tuvo un efecto significatiwe el tamafio de los
huevos pero dependiendo del orden de puesta de loomi&ste efecto fue positivo
sobre el tamafio del ultimo huevo. En puestas de &k tamafio del ultimo huevo fue
similar al del resto de los huevos, sin embargo en midstd huevos, debido al efecto
positivo sobre el tamafio del Gltimo huevo, el tamafio diehaihuevo fue mayor,
observandose un aumento de tamafio con el orden g plste resultado es similar a
lo observado par@. bicolor, donde los huevos mas tardios en la secuencia g@apue

tienen yemas més grandes y un mayor peso que tosns (Ardia y col. 2006).
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Cuando la incubacién de lo huevos comienza antespieekta del ultimo huevo,
estos eclosionan de manera asincronica resultandeegenarquia de tamafio entre los
pichones de la nidada, con el pich6n mas pequeBituation inicial de desventaja
respecto de sus hermanos (Howe 1976). La hipétesmidervivencia de la nidada”
propone que las variaciones en el tamafio del huevood#mta nidada podrian ser una
respuesta adaptativa para mitigar la competencia emtrehes. La hembra se
beneficiaria (mayor nimero de crias que sobrevivetiyando esta desventaja lo que
habria favorecido un incremento en el tamafio del haemcl orden de puesta (Howe
1976, Clark y Wilson 1981, Slagsvold y col. 1984)slresultados para la Golondrina
Patagdnica parecerian sustentar esta hipotesis. Simgambstudios adicionales son
necesarios para corroborarla, entre ellos determupaerienentalmente si la
supervivencia de los pichones que eclosionan mas tadiarse ve afectada por el
tamafo del huevo. Asimismo, basado en los resultautesidos, se esperaria que la
eclosion asincronica en la Golondrina Patagdnica sgarnea puestas de 4 huevos
(donde se observa un aumento en el tamafio de loss)ugye en puestas de 3 huevos
(donde no se observa variacion en el tamafio debuEltipo de eclosion (asincrénica

vs. sincrénica) se analiza en el Capitulo 5.
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CAPiTULO 4

Incubacion

Introduccién

La incubacion es un periodo donde las decisiones dpali®s con respecto al
comportamiento de incubacion deben optimizar el comproerise procurarse alimento
para satisfacer sus propias demandas energétizasjbar los huevos para mantener las
demandas térmicas de los embriones (Webb 1987, dwm col. 1998). Mantener el
balance entre estos comportamientos es particularmentertamigo en especies con
incubacion uniparental (Williams 1991). Para un de#larroptimo del embrién la
temperatura del huevo debe mantenerse entre 36-38ré@t(I®75, Webb 1987), ya que
cualquier desviacion fuera de este rango reduce labpitmad de eclosion de los huevos
ylo extiende el periodo de incubacion (Webb 1987, Reidl. 2000).

Los periodos de incubacion pueden variar entrecespeercanas hasta en un
100%, y esto generalmente esta relacionado con varéxi@n las condiciones
ambientales (Drent 1975, Moreno 1989, Reid y col 2Q0Ra3 especies tropicales y
especies subtropicales del hemisferio sur presentamdps de incubacion mas largos
que las especies del hemisferio norte. Esto esta deozidiferencias en la supervivencia
de adultos y en las tasas de predacion del nido fesyn el hemisferio sur, Martin
2002). A nivel intraespecifico, algunos estudios han mostgae los adultos ajustan el
tiempo que estan incubando dependiendo de la tempeeahlriente y que la proporcion
de tiempo en el nido afecta la temperatura del huevo gutacion del periodo de
incubacién (Drent 1975, Webb 1987, Williams 1996, Conwayartin 2000a, Reid y

col. 2002a).
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En situaciones de bajas temperaturas, mantener la regnm@ede los huevos
requiere que el adulto aumente el tiempo de permanena@nido, ya sea disminuyendo
la duracion de las pausas de incubacién y/o su dreia. Acortar la duracion de las
pausas de incubacion puede implicar que la hembneate la frecuencia de las mismas,
para asi lograr satisfacer sus demandas energé@masvdy y Martin 2000a). Sin
embargo, aumentar la frecuencia de las pausas dbaition resulta en una mayor
actividad en el nido que podria atraer predadoresw@pi Martin 2000a).

Asimismo, existe un tiempo minimo en la duracion depkassas de incubacion
por debajo del cual la energia que la hembra obtiBmentandose no compensa el costo
de recalentar los huevos (Conway y Martin 2000b). rAftevamente, disminuir la
frecuencia de las pausas de incubacion pero alamgdurbcion de las mismas (pocas
pausas de incubacion largas en lugar de varias pdesacubacion cortas) podria reducir
los costos de incubacién para el adulto, porque reelus@émero de veces que éste tiene
que recalentar los huevos (Drent 1975, Vleck 198&)p al mismo tiempo aumenta el
riesgo para el embrién al aumentar el tiempo que Hoevos estan expuestos a
temperaturas fuera del rango 6ptimo para su desadiebb 1987). Existe entonces un
compromiso entre la duracion y la frecuencia de lasgmsmde incubacion.

Por otra parte y en relacion a la variacion latitudinalosrritmos de incubacion,
especies que nidifican en climas frios del hemisfeddeny que tienen incubacion
uniparental por parte de la hembra, presentan pagsawxubacion mas cortas y méas
frecuentes, comparadas con otras especies que niddficambientes mas célidos a bajas
latitudes (Conway y Martin 2000a).

Varios trabajos se han enfocado en analizar el efecta tenperatura ambiente
sobre los ritmos de incubacion (White y Kiney 1974viBg col. 1984, Conway y Martin

2000b) y han reportado correlaciones positivas, negatyvéalta de asociacion entre
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ambas variables. La mayoria de estos estudios analilzappaesencia de una correlacion
lineal entre la temperatura ambiente y los ritmos de incdbaabarcando un amplio
rango de temperaturas. Conway y Martin (2000b) sugmigeue la ambigiiedad en los
resultados obtenidos podria deberse a que las correacimeales son inapropiadas.
Estos autores indican que la correlacion entre temparambiente y ritmos de
incubacion varia a lo largo del rango de temperaturggoponen un modelo que
incorpora el efecto de la temperatura ambiente sobresgribllo del embrion y el
metabolismo del adulto. En este modelo, tanto la dimade las pausas de incubacion,
como la de las visitas al nido estdn correlacionado#iy@sente con la temperatura
ambiente entre 9 y 26 °C, y negativamente con temperatl8&s y > 26 °C (Conway Yy
Martin 2000Db).

Si bien no hay dudas de que la incubacion es urepoocostoso, existe debate
respecto a si los costos de incubacion varian can&lfio de la puesta (Thomson y col.
1998). Si bien las demandas metabdlicas para manizn@dada a una temperatura
constante aumentan con el tamafio de la puesta, pugstades se enfrian mas
lentamente que puestas pequefias dado el mismo patidoutbacion parental (Reid y
col. 2002).

Resulta entonces interesante investigar como el ambiemtenddelado el
comportamiento de incubacion en la Golondrina Patagpnoita especie que nidifica en
un &rea en la que la presion de seleccion ejeraddéap condiciones climaticas adversas
deberia ser mayor que en sitios de clima templado.

Los objetivos de este capitulo son: 1) describir el peribelancubacion de la
Golondrina Patagonica (duracion, variacion intra yeetémporadas, y variacion con el
tamafo de puesta y la temperatura ambiente), y 2) ansilizanembra ajusta su ritmo de

incubacion con la temperatura ambiente. Si la Golond?atagonica ajusta su ritmo de
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incubacion en funcién de la temperatura ambiente, ssjeerable una correlacion
positiva entre la duracion y/o frecuencia de las pausasalibacion y la temperatura.
Asimismo, se espera que la Golondrina Patagénicayraseyor tiempo total en el nido
(ya sea disminuyendo la duracion y/o frecuencia epdasas de incubacion) que otras

especies del genero que nidifican a menores latitudes

Métodos

Para estudiar el comportamiento de incubacion de lan@ona Patagdnica se
recolectaron datos durante las temporadas reprodudieasofe-Febrero) 2006-2007,
2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010, en los sitios A&,@(ver Capitulo 1 para ubicacion
y descripcién de los sitios).

Los nidos se visitaron diariamente durante la puestagdhuevos para determinar
el tamafio de puesta y la fecha de inicio de la incdbaBiurante el periodo de
incubacion se realizaron visitas dia por medio paratragigosibles eventos de abandono
del nido, predacion, o picaduras de huevos. Alcaeese la fecha de eclosion, los nidos se
visitaron diariamente para determinar el nimero dedsial momento de la eclosion y la
fecha exacta de eclosidra duracion del periodo de incubacion se calcutbael
nimero de dias transcurridos entre la puesta del Ultiraeohy la eclosion del ultimo
pichén (Nice 1954). La supervivencia de los huevasatail6 como el nimero de huevos
presentes en el nido al final de la incubacion divigidoel nimero de huevos al inicio
de la incubacion (se excluyeron puestas de reemmagandas puestas y nidos que
fueron abandonados durante el periodo de incubacion).

Para cada nido que completo el periodo de incubaagre(los en los que
eclosion6 al menos un pichdn) se calculd la temperatataente promedio durante el

periodo de incubacion. Los datos de temperaturaeamebse obtuvieron del Servicio de
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Informacion Ambiental y Geografica del Centro Australmesstigaciones Cientificas,
CADIC-CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de ekiaciones meteoroldgicas;
una cercana a los sitios Ay B, y la otra cercandial Gi Estas estaciones registran la
temperatura ambiente cada hora.

Para obtener informacion sobre los ritmos de incdibade la Golondrina
Patagodnica, durante la temporada 2008-2009 se cotocegistradores automaticos de
temperatura (iButtons) en 18 nidos (16 en el sitio3en el sitio C). Los registradores
tienen una termocupla que permite medir la temperatiunrvalos prefijados por el
investigador. Los registros de temperatura se alma@nklBnmemoria del dispositivo y
luego son descargados a una computadora. Los sedealeccionaron segun la fecha de
inicio de la puesta de los huevos de manera de imgtlos a lo largo de la temporada
reproductiva. En cada caja nido se colocaron 2 redatea de temperatura el dia de la
puesta del tercer huevo (dia del inicio de la inculveen nidos con puestas de 4 huevos).
Uno de ellos se coloco en la base de la copa delyrpeomitio registrar la temperatura
en el entorno proximo a los huevos (Fig. 4.1A).dgjundo registrador se coloco en la
cara interna de una de las paredes laterales, cérnegloe de la caja nido, y permitid
registrar la temperatura ambiente dentro de la cagp 4FLB). Los registradores fueron
programados para tomar mediciones cada 2 min dermaontinua. Estudios realizados
previamente (temporada 2007-2008) indicaron queelgistradores no afectaron el

comportamiento del adulto (no se registraron abandowagdss a su presencia).
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Figura 4.1, Disposicion de los

registradores de temperatura en la ¢
del nido (A) y en la pared lateral de
caja-nido (B).

Los registradores no permiten medir la temperatuaatexde los huevos durante
la incubacion, pero producen series temporaleslaotuiciones a partir de las cuales se
puede inferir el comportamiento de incubacion deltaddbyce y col. 2001, Badyaev y
col. 2003, Cooper y Mills 2005). Una disminucion etelmperatura indica que la hembra
dejo el nido mientras que un aumento indica su regaesismo (Fig. 4.2). Para medir la
duracion y frecuencia de las de pausas de incubaeidiilizo el software Rhythm,
desarrollado por Cooper y Mills (2005) en conjuncién el programa bioacustico Raven

(Cooper y Mills 2005).
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Figura 4.2. (A) Temperatura registrada durante un dia y meditralele la copa del nido (linea
azul) y dentro de la caja nido (linea roja) de una GeinadPatagdnica en diciembre de 2008. (B)
Detalle de un fragmento del registro de temperaturaaeésetia copa del nido. Una disminucion

en la temperatura indica que la hembra dejé el nidoguorento su regreso al mismo.

Analisis de datos
Periodo de incubacion

Debido a que no se cumplié la normalidad luego defioamar los datos, se
usaron pruebas no parameétricas para estudiar la eisoogntre la duracion del periodo
de incubacion y: 1) la temporada, 2) la temperatnaiente durante la incubacion y 3) el
tamarno de puesta. No se consideraron los nidostdeBsya que no se contaba con la
informacion precisa de la duracion del periodo deliacion para todas las temporadas.
Para la temperatura ambiente se utilizaron los datos getatara de la estacion

meteoroldgica correspondiente a cada sitios (ver Mégéh General en el Capitulo 1).
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Para el andlisis estadistico se utilizé el programa Stat Vagion 5.0 (SAS
Institute 1998). Todas las pruebas son de doble dakdiferencias fueron consideradas
significativas aP < 0,05. Los datos se presentan como media * estéandar.

Ritmos de Incubacion

Se utiliz6 el programa Rhythm (1.0, Cooper y Mills 2Dp&ra seleccionar las
pausas de incubacion a partir de los registros de tatope Se consideré como pausa de
incubacion aquellos registros en los que la temperditsmginuyd mas de 2 °C durante
mas de 2 min. Luego se utilizé el programa RavenP8) para inspeccionar
visualmente las series temporales con las selecd@uésis por Rhythm y para
seleccionar manualmente cualquier pausa que no hutidesseleccionada por Rhythm
(por ejemplo, una disminucion marcada de temperatealgrase entre 1 m45sy 2
min). A partir de estos datos se pudo determinar el tiehegnoicio y calcular la duracion
de cada pausa de incubacion (tiempo fuera del nide)oada visita al nido (tiempo
transcurrido dentro del nido entre dos pausas de in@ubsucesivas). Para cada periodo
de 1 h, desde la salida del sol hasta la puestaldskscalculé la duraciéon promedio de
las pausas de incubacion y de las visitas al nidajrekro de pausas de incubacion, y el
total de minutos que la hembra permanecié incubandonRuehperiodo de estudio
(primer registrador colocado el 7 diciembre 2008, Ultiegistrador removido el 2 de
febrero de 2009), la salida de sol mas tempranaidécutas 03:37 h y la més tardia a las
04:47 h, y la puesta de sol méas temprana y mas tardideson a las 21:49 hy a las
22:40 h, respectivamente.

Para evaluar la influencia de la temperatura solsrétimos de incubacion se
utilizaron modelos lineales generales mixtos (de aqatetante MLGM). Los modelos
mixtos permiten controlar la no independencia de los aative medidas repetidas (en

este caso, individuos muestreados repetidas veodam@bd del tiempo) (Pinheiro y Bates
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2000). Se modelaron cuatro variables respuesta:ragidm promedio de la pausa de
incubacion, 2) duracion promedio de la visita al nR)drecuencia de pausas de
incubacion (pausas X'y y 4) proporcién de tiempo en el nido

La temperaturdentro de la caja nido se modelé como un efecto fgbnydo
como un efecto aleatorio. El dia de incubacionplafel dia, y el tamafio de puesta
también fueron incluidos como efectos fijos. Las cueariables fueron graficadas
previamente al andlisis. La duracién promedio dedaaval nido, la frecuencia de pausas
de incubacion y la proporcion de tiempo en el nido mastrana relacién cuadrética con
la hora del dia por lo que para estas variables keyinan efecto adicional (hora del
dia®) en el modelo. Para la duracién promedio de lagdasncubacion, duracion
promedio de la visita al nido, y el tiempo total en dbnk h' se utilizaron modelos con
familia de distribucion de errores Gaussiana y func&ermace identidad. Para el
nimero de pausas de incubaciorixsh utilizé un modelo con distribucion de errores
Poisson y funcidn de enlace “log”. Los datos de ddrade pausas de incubacion, de las
visitas al nido y proporcion de tiempo en el nido notestaistribuidos normalmente y
fueron transformados (log) previo al andlisis. Se épiccriterio de prueba de hipotesis
para la estimacion de los parametros, eliminando losrés no significativos del
modelo uno por uno, en orden decrecient® deilizando los paquetes especificos nime
y Ime4 en el paquete estadistR&ersion 2.9.1 (R Development Core Team 2009). La
significacion del efecto aleatorio se puso a prueba utdiada prueba de cocientes de
verosimilitud (de aqui en adelante PCV) (Pinheiro y 82@00, Crawley 2007). Los
datos se presentan como la media * error estadndadifdasncias fueron consideradas

significativas aP < 0,05.
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Resultados
Duracion del periodo de incubacion y supervivencia deuevos

La duracion del periodo de incubacién para primesastas en los sitios Ay C
fue en promedio de 16,5 + 0,1 dias (rango: 15-24, dia 119 puestas). El periodo de
incubacién difirid entre temporadas (prueba de Kruskalig/Hs = 11,5,P = 0,01;
comparaciones multiples posterioriTukey-KramerP < 0,05), siendo casi 1 dia mas
largo en las temporadas 2007-2008 (16,9 + 0.3 dias34, que en la temporada 2006-
2007 (16 £ 0,1 dias = 20).

Si bien las temperaturas ambientes medias durante laaiciém difirieron entre
temporadas (prueba de Kruskal-Walks:= 53,3,P < 0,0001), esto no pareceria estar
asociado a las diferencias en la duracion del pededacubacion entre temporadas
(Tabla 4.1) ya que la temporada con mayor promegli@chperatura ambiente durante la
incubacién no tuvo un periodo de incubacion mas carteiceversa. Si bien la
deferencia de 1 dia en los periodos de incubacion temty@oradas es estadisticamente
significativa, para saber si es biol6gicamente signifiaaequiere de un experimento.
Asimismo, al agrupar los datos de todas las tempaqr&ddsracion del periodo de
incubacion no estuvo asociada a la temperatura atalpeomedio durante el periodo de
incubacién (correlacion de Spearmas: 0,11,P=0,6,n =119).

El periodo de incubacién disminuy6é a medida que avétemporada
reproductivai(=-0,3,P=0,001,n= 119). También se observé una variacién con el
tamafo de puesta (prueba de Kruskal-Wais= 9,6,P = 0,02), siendo
significativamente mayor en tamafios de puesta de 2b8{#8,7 dias) que en puestas de
3,4, y5 huevos (16,7, 16,4 y 16,4 dias, respectwnsam comparaciones multiplas

posteriori Tukey-KramerP < 0,05; Fig. 4.3).
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Temporada Incubacion (dias Temperatura (°C) pronmshgliante la incubacién
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. Duracién del periodo de incubacién (en dias) y promed temperatura ambiente

durante la incubacién durante las cuatro temporadastddio.
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Figura 4.3. Variacidn en la duracién del periodo de incubacion (diasliant E.S.) segun el
tamafio de puesta der2£4), 360=27),40=76)y5 =12) huevos.

La supervivencia de los huevos durante el periodnadéacion fue 0,96 + 0,01
(M =1,n=119 puestas). No se encontraron diferencias erpkrgvencia de huevos
entre temporadas (prueba de Kruskal-Walis= 2,6,P = 0,8) y tampoco a lo largo de la

temporada reproductiva (correlacion de Spearman0,13,P = 0,15,n = 119).

Ritmos de incubacion
Se obtuvieron datos de ritmos de incubacion de 18 wid@nte un total de 141
dias. Cada nido fue monitoreado en promedio por 7s8(diadiana: 8, rango: 1-16 dias).

La temperatura ambiente media dentro de la caja nicamtk el estudio fue de 9,8 °C
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(mediana: 9,5 °C, rango: -0,5-24 °C), y la temperatuedia 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 hembra®pan promedio el 68%
del tiempo en el nido (39,9 + 0.2 min X)hy realizaron 3 + 0,03 pausas de incubacion x
h* (rango: 1-8 pausas x'hn = 2139 periodos de registro= 18 nidos). Las pausas de
incubacion duraron en promedio 6,3 + 0.1 min (rarige5-38 minn = 2220 periodos de
registro,n = 18 nidos) y las visitas al nido 15,1 + 0,4 mim@ge: 1,6-260 minn = 2159
periodos de registro,= 18 nidos).

Durante la noche las hembras permanecieron todo el tiempbnido y el tiempo
transcurrido entre el inicio de la Ultima visita al nidtearde la puesta del sol y el inicio
de la primer pausa de incubacion luego de la saétisad del dia siguiente fue en

promedio 7,1 £ 0,1 h (rango: 4,4-11,61% 118 noches, 18 nidos).

Variacion en la duracién de las pausas de incubacion

La duracion de la pausas de incubacién difiri6 cdergperatura, siendo éstas
mas largas conforme aumento la temperatura denteoa#ga nido (Tabla 4.2, Fig 4.4A).
También hubo un efecto significativo del dia de incubragide la hora del dia (Tabla
4.2). La duracion promedio de las pausas de inddibaésminuy6 a medida que se
acerco el dia de la eclosion (de 10,4 + 0,2 min21 y 8,3 £ 0,1 mim = 48 en los dias
de incubacién 2y 3 a 5,8 £ 0,02 mins 130 y 5,0 + 0,1 mim = 23 en los dias de
incubacion 17 y 18, respectivamente; Fig. 4.5A), ment6 a lo largo del dia (Fig. 4.6A).
El tamafio de puesta no tuvo un efecto significativoestzbvariacion en la duracion
promedio de las pausas de incubacion. El modelo miathecuado estuvo compuesto
por la temperatura, el dia de incubacion y la horai@elDespués de corregir por los

efectos fijos incluidos en el modelo minimo adecuadbllgbM mostro que el 25% de la
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varianza en la duracién promedio de las pausas dednmn 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
Dia de incubacion -0,004 £ 0,001 -3,814 0,0001
Hora del dia 0,003 + 0,001 3,975 0,0001
Tamafio de puesta -0,058+ 0,035 -1,662 0,116
Efecto aleatorio Varianza + DS % PCV
Nido 0,009 + 0,094 25 X2, = 415,757, P < 0,0001
Residual 0,027 £ 0,165 75

Tabla 4.2.Modelo global del modelo lineal general mixto que explécaariacion en la duracidn
promedio de las pausas de incubacion. El modelo miaideguado estuvoompuesto por la
temperatura, el dia de incubacién y la hora del dia. lréfismcion del efecto aleatorio fue puesta

a prueba utilizando la prueba de cocientes de verosith{RCV).

68



=12 50
c
' A B
é 10 ~—~
s £ 40
2 S
2 °1 3 o { {
o 3 k=) 30
= | HEmteseeegtHe, | 2001
£ T 0 | f 3
O 4% ] I
° ol IIII
3 2 A E 10 I‘Iit II
4 S =* &5 .
© *
o o : : : : : : o
-1 3 7 1 15 19 23 4 3 7 1 15 10 23
Temperatura (°C) Temperatura (°C)
6
. 60
< c < D
\g 5 * -8
R i) -
é 4 I . % . f $ 3
3 s _35° II I c {245
£ 3 II 2 f-)\ 40 !II!I I
) ¢s c - { .
AR E T 13
@
Q {I 8 301 s
T e
a kS
0 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ F 20 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘
-1 3 7 11 15 19 23 3 7 1 15 19 23

Temperatura (°C)

Temperatura (°C)

Figura 4.4. (A) Duracion (min) de las pausas de incubacion,d@acion de las visitas al nido,
(C) frecuencia de las pausas de incubacion (salida3, x K{D) proporcién de tiempo en el nido
(min x HY) vs. temperatura dentro de la caja-nido para GoloasriPatagénicas durante la

temporada 2008-09. Los puntos indican las medias + ES.
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puntos indican las medias + ES.

Variacion en la duracion de las visitas al nido

La duracion de las visitas al nido difirié con la peratura, siendo éstas mas
cortas a medida que aumento la temperatura dentrccd@laido (Tabla 4.3, Fig. 4.4B).
También hubo un efecto significativo de la hora delldibpra del diay del tamafio de
puesta (Tabla 4.3). La duracion promedio de las vialtaglo disminuy6 durante las
primeras horas del dia (de 41 £ 0,5 mir; 60 a las 04:00 a 10,6 + 1,1 mins 127 a las

12:00), y aument6 levemente luego del mediodia (FsdB)4Asimismo, las visitas al
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nido fueron mas cortas al aumentar el tamafo degp(@suevos: 17,6 £ 0,6 min,=

932; 4 huevos: 13,1 £ 0,5 min=1052; 5 huevos: 10,1 + 1,1 mmz= 175).El dia de
incubacion no tuvo un efecto significativo sobre laagdién promedio de las visitas al
nido (Fig. 4.6B). Finalmente, el modelo minimo adecusstavo compuesto por la
temperatura, la hora del dia, la hora def gial tamafio de puestBespués de corregir
por los efectos fijos incluidos en el modelo minimoca@delo, el MLGM mostré que el
9% de la varianza en la duracién promedio de lasgsade incubacion 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
Dia de incubacion 0,001 + 0,001 0,703 0,482
Hora del dia -0,056 + 0,007 -8,047 < 0,0001
Hora del dia? 0,002 + 0,0002 7,86 < 0,0001
Tamafio de puesta -0,117 + 0,019 -6,177 < 0,0001
Efecto aleatorio Varianza + DS % PCV
Nido 0,007 £ 0,084 9 X2, =35,02, P <0,0001
Residual 0,073 + 0,269 91

Tabla 4.3.Modelo global del modelo lineal general mixto que explécaariacion en la duracidn
promedio de las visitas al nido. El modelo minimo adewuastuvo compuesto por la
temperatura, la hora del dia, la hora def,djael tamafio de puesta. La significacion del efecto

aleatorio fue puesta a prueba utilizando la prueba dergesi de verosimilitud (PCV).

Variacion en la frecuencia de las pausas de incubacion
La frecuencia de las pausas de incubacion difiridl@é@mperatura, siendo éstas
mas frecuentes al aumentar la temperatura dentro dglaido (Tabla 4.4, Fig. 4.4C).

También hubo un efecto significativo del dia de incubraaé la hora del dia, de la hora
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del dig y del tamafio de puesta (Tabla 4.4). Las hembrasrtanon la frecuencia de las
pausas de incubacion a medida que se acerco el dédod@n (de 2,2 + 0,2 salidas %,h
n=20y2,5+0,1 salidas xthn = 47 en los dias de incubacién 2 y 3, respectivamante,
3,5 + 0,1 salidas x*h n= 123 en el dia de incubacion 17; Fig 4.5C), readizanas
pausas al mediodia (Fig. 4.6C) y aumentaron la fretaee las pausas de incubacion
con el tamafio de puesta (3 huevos: 2,9 = 0,05 saliidsn = 923; 4 huevos: 3,4 + 0,04

salidas x H, n= 1043; 5 huevos: 4,5 + 0,1 salidas h= 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
Dia de incubacion 0,008 + 0,004 2,091 0,036
Hora del dia 0,142 + 0,016 8,921 <0,0001
Hora del dia? -0,005 +0,0006 -9,263 < 0,0001
Tamafio de puesta 0,227 £0,067 3,398 0,0007
Efecto aleatorio Varianza = DS PCV
Nido 0,02 +0,15 X%, = 6361,68, P < 0,0001

Tabla 4.4. Modelo global del modelo lineal general mixto explicarldovariacion en la
frecuencia de las pausas de incubacion. La signifinadel efecto aleatorio fue puesta a prueba

utilizando la prueba de cocientes de verosimilitud (PCV).

Variacion en el tiempo total dentro del nido

La temperatura afecté negativamente la proporciéredgt en el nido,
registrdndose un menor tiempo de permanencia ed@bhaumentar la temperatura
dentro de la caja nido (Tabla 4.5, Fig. 4.4D). La projdn de tiempo dentro del nido
varié con el dia de incubacién, aumentando confoeraesrcoé el dia de eclosion (de
38,2 + 10 min x H, n = 16 y 40,1 + 9 min x'h n = 38 en los dias de incubacion 2 y 3,

respectivamente, a 40,2 + 9 min'x, n = 106 y 45,7 + 7 min x’hen los dias de
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incubacion 17 y 18, respectivamente; Fig 4.5D). Eld@o de puesta no tuvo un efecto
significativo sobre la variacion en el tiempo total dedibnido, pero si la hora del dia 'y
la hora del dij observandose que las hembras permanecieron un tigenpo dentro

del nido al mediodia (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
Dia de incubacion 7,24 +£2,28 3,17 0,001
Hora del dia -131,46 £ 9,49 -13,855 < 0,0001
Hora del dia® 4,81 +0,35 13,546 <0,0001
Tamafio de puesta -36.6 £ 58.7 -0,623 0,542
Efecto aleatorio Varianza + DS % PCV
Nido 18765,69 + 136,99 12 le: 210,332, P <0,0001
Residual 134084,44 + 366,17 88

Tabla 4.5. Modelo global del modelo lineal general mixto que expl@avariacion en la
proporcién de tiempo dentro del nido. El modelo minirdecaado estuvo compuesto por la
temperatura, el dia de incubacion, la hora del dia yia el di4 La significacion del efecto

aleatorio fue puesta a prueba utilizando la prueba dergesi de verosimilitud (PCV).

Discusion
Duracioén del periodo de incubacion y supervivencia deuevos

En general, especies tropicales y del hemisferio reseptan periodos de
incubacién mas largos que especies del hemisferte (idartin 2002). Si bien se
esperaria que el periodo de incubacién de la GolonBategonic16,5 + 0,1 dias)
fuese similar al de otras especies de su género mésfieeio sur, este resultdé ser mayor
que el reportado par leucorrhoa(14,8 + 0,01 dias; Massoni y col. 2006).
Considerando las diferencias en la latitud a la queg®ducen estas dos especies y que

los costos de la incubacién aumentan al disminuimgpégatura (Haftorn y Reinertsen
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1985), se podria plantear que los periodos de ingubats largos en la Golondrina
Patagdnica estarian asociados a la menor temperathi@néende su area reproductiva.
Sin embargo, esta explicacion parece poco probalgjegiaal menos a nivel poblacional,
la duracion del periodo de incubacién no estuvo adac la temperatura ambiente
durante la incubacion. Alternativamente podria serda@o el rasgo conservador del
periodo de incubacion, a nivel poblacional no se késta afectado por el rango de
temperaturas registrado, pero que la incubacion sedanga que en otras especies
porque las temperaturas son en genera mas bajasgreoges latitudes.

La duracion del periodo de incubacion en la GolondPetagbnica disminuyo al
aumentar el tamafio de puesta. Si bien los costosé&itergde la incubacién aumentan
con el tamafio de puesta (Haftorn y Reinertsen 19853tgqride mayor tamafio se enfrian
mas lentamente cuando son desatendidas y puedemeramba mayor temperatura dado
un mismo patrén de asistencia al nido (Reid y col. 2B@@ y col. 2002b).

Considerando que la duracién del periodo de incubaitnenté con el tamafio
de puesta y que el tamafo de puesta disminuye ggodarla estacion reproductiva (ver
Resultados, Capitulo 3), se hubiese esperado un &mesacional en la duracién del
periodo de incubacién. Sin embargo, se observéatabip opuesto, periodos de
incubacion mas cortos hacia finales de la temporadmnak estudios sugieren que las
diferencias en los periodos de incubacion estaridasdaor diferencias en el
comportamiento de incubacion (i.e., periodos de inddhanas cortos serian
consecuencia de una mayor proporcion de tiempo édaelWilliams 1996, Zimmerling
y Ankney 2005, pero ver Tieleman y col. 2004). Snbargo, teniendo en cuenta que en
el analisis de los ritmos de incubacién el tamafioussta no tuvo un efecto sobre la
proporcion de tiempo en el nido, esta explicacioegapoco probable para la

Golondrina Patagonica. Este resultado sugiere que attigés (ademas del tamafio de
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puesta) no analizados en este estudio podrian tenenpoaante influencia sobre la

variacion observada en los periodos de incuba@da Golondrina Patagdnica.

Ritmos de incubacién

Cuando la temperatura ambiente es baja, la incubaugaepser energéticamente
demandante para los padres, requiriendo un aumeradasa metabdlica similar al nivel
que experimentan durante la etapa de cuidado den@sh{@Viliams 1996, Thomson y
col. 1998). Con bajas temperaturas, el adulto qeaseentra incubando puede aumentar
el tiempo total de permanencia en el nido ya sea digenulo la frecuencia de las pausas
de incubacioén y/o su duracion. En muchos paserifodaksemisferio norte que
nidifican en ambientes frios, las hembras disminuyelutacion de las pausas de
incubacion al bajar la temperatura a expensas de aursarftacuencia (Conway y
Martin 2000a). En cambio en la Golondrina Pataggrithajar la temperatura las
hembras aumentaron la proporcién de tiempo en el nihoirliyendo la duracion y
frecuencia de las pausas de incubacion.

Disminuir el nimero de pausas de incubacion podrizcied| costo de la
incubacion para el adulto ya que esta estrategia redaciiianero de veces que la
hembra tiene que recalentar los huevos (Drent 19&s8k\M981). Al mismo tiempo, un
menor niumero de pausas de incubacion puede requerla hembra aumente la
duracion de las mismas para asi satisfacer sus denemetggticas. Sin embargo, en la
Golondrina Patagonica, si bien las hembras disminuyarfyracuencia de las pausas de
incubacion al bajar la temperatura, la duracion dedasas también disminuyo.

Dado que la incubacion y la alimentacion son actividadetuamente
excluyentes, la hembra que se encuentra incubandondakimizar la energia que

obtiene alimentdndose durante cada pausa de incubgaidnismo tiempo minimizar el
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riesgo de que se enfrien los huevos y el costo dientaalos huevos al volver al nido
(Jones 1989). La duracion y frecuencia 6ptima dedasas de incubacion dependeran de
la eficiencia de alimentacion de las hembras y de éada®nfriamiento de los huevos. Si
bien existe un tiempo minimo en la duracion de las palesagubacion por debajo del
cual la energia que la hembra obtiene alimentandosguipaga el costo de recalentar los
huevos (Conway y Martin 2000b), con bajas temperatar@londrina Patagonica
maximizaria su eficiencia de alimentacion y minimizari@éa de enfriamiento de los
huevos de manera tal de disminuir la frecuencia ydaaittn de las pausas de
incubacion, aumentando la proporcion de tiempo erdel thios resultados obtenidos
sustentan entonces la prediccion planteada al inicio deagstelo de un aumento en la
duracion y/o frecuencia de las pausas de incubacibtademperatura ambiente.

Al igual que lo observado en otros estudios (Lombardol. 1995, Norment
1995), la duracion de las visitas al nido aument6 asltejaperaturas. Dado que
recalentar los huevos es un proceso costoso (Dr&bt Y8eck 1981), las hembras
podrian minimizar este costo pasando menos tiemporedcetuando las temperaturas
son mas elevadas y la pérdida de calor de los huesvogenor. Ademas, las hembras
estarian maximizando el tiempo que pasan alimentandasel@ el riesgo de
enfriamiento de los huevos es minimo (Reid y col. 1999).

Al progresar el periodo de incubacion aumenté laufracia de la pausas de
incubacion, sin embargo la duracion de estas pausasener resultando en una mayor
proporcion de tiempo en el nido. Hacia fines del pertelmcubacion, fluctuaciones en
la temperatura pueden ser mas nocivas para los h(\&aib 1987), y es posible que las
hembras tengan que controlar con mayor precisieniperatura de los huevos a medida
que avanza el periodo de incubacion (Wiebe y Ma8Bv). Un mayor control en la

precision de la temperatura de los huevos podria kgearmentando la duracién de la
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visitas al nido, disminuyendo la duracién de las pawe incubacion y/o disminuyendo

la frecuencia de las pausas de incubacién. En lar@ddha Patagonica la estrategia
pareceria ser la disminucion en la duracion de lasgsade incubacion a expensas de una
mayor frecuencia en las pausas de incubacion. Sidmayor frecuencia de la pausas de
incubacion aumenta la actividad en el nido y podrialtaasen una mayor riesgo de
predacion (Conway y Martin 2000a, Ghalambor y Martid2)0en los sitios de estudio

de la Golondrina Patagdnica la predacion no pareagnseimportante fuente de
mortalidad (ver Resultados, Capitulo 5).

Ademés de la temperatura ambiente y el dia de incubagitamario de puesta
también tuvo un efecto importante sobre la variacidlogntmos de incubacion. En
puestas mas grandes las hembras disminuyeron lei@ude las visitas al nido y
aumentaron la frecuencia de las pausas de incub&adlio. que puestas mas grandes
pierden calor méas lentamente que puestas pequefam(lexplicaria una menor
duracion en las visitas al nido al aumentar el tant#ipuesta), aquellas hembras con un
tamafio de puesta mayor podrian aumentar el tiempo gicadedalimentarse (en el
caso de la Golondrina Patagdnica, aumentando la fieieuée las pausas de incubacion)
lo suficiente como para compensar la mayor demaneaetgia que se requiere para
incubar puestas mas grandes sin afectar la temperatloa duevos.

Otros factores ademas de los analizados es este gstalian tener un efecto
importante sobre la variacion en los ritmos de inculmag@or ejemplo, eficiencia de
alimentacion) y deberian ser incluidos en futuros éssyshra entender mejor el

comportamiento de incubacion de la Golondrina Patagonic
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CAPITULO 5

Eclosion y crecimiento de pichones

Introduccién

En muchas aves paseriformes la incubacion se inités de completar la puesta
de los huevos (Clark y Wilson 1981). Cuando la incidimase inicia antes de la puesta
del Gltimo huevo, el desarrollo embrionario de loswas comienza a distintos tiempos y
éstos eclosionan de manera asincronica en un pergodosto més dias. Se han
propuesto varias hip6tesis para explicar el valor tadigp de la eclosion asincrénica en
aves (Lack 1968), sin embargo ninguna de ellas pargidiear este patron en todas las
especies (Stenning 1996).

Las tasas de crecimiento y desarrollo de los pichsmegomponentes integrales
de las estrategias de historia de vida y pueden \@ripliamente entre, pero también
dentro de las especies de aves altriciales (RemestinNM802). Las variaciones
intraespecificas en las tasas de crecimiento puedeseusano indicadores de la calidad
del cuidado parental, de las condiciones ambientaldsl, éxito futuro de los pichones;
mientras que las variaciones interespecificas podrikjarefliferentes condiciones
ecolégicas o diferentes estrategias de historia de Md@drty 2001). Si bien se han
propuesto varios factores que podrian influenciar lfueién de las tasas de crecimiento
y desarrollo (disponibilidad de alimento mortalidad, thmde puesta, nimero de
pichones en el nido y latitud, entre otros), no existeansenso respecto de la
importancia relativa de cada uno (Starck y Ricklefs 1998)

Los cambios en las condiciones ambientales, tanegagbia como a gran escala,
también pueden afectar el crecimiento y la supervivergj@ahones (McCarty y

Winkler 1999). Dentro de una misma estacion reprodaicivaumento de la temperatura
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ambiente puede incrementar la tasa de crecimientmsg®dhones (Byrant 1978). Por un
lado, la temperatura actiia en forma directa sobmeeiheiento de los pichones afectando
sus demandas metabdlicas y su importancia puede vegian ta edad de los pichones
debido a las diferentes habilidades homeotérmicas g@semtan durante su desarrollo
(McCarty y Winkler 1999). Al mismo tiempo, la temperatpuede actuar indirectamente
sobre el crecimiento, regulando la disponibilidad deeatim. Esto es importante
especialmente en los insectivoros aéreos, ya quajestemperaturas disminuyen el
nivel de actividad de los insectos, que al quedar miéaa del suelo no son disponibles
para las aves con alimentacion aérea (Byrant 1975akyg@ Winkler 1999).

En varios estudios observacionales y experimentatese{pmplo, de
suplementacion de alimento) que examinaron las vaniasien la tasas de crecimiento,
las diferencias en la cantidad y calidad de alimentegada a los pichones fueron
identificadas como las mayores fuentes de variac@nrgvision en Gebhardt-Henrich y
Richner 1998). El tipo de alimentacion (aérea vsaéea) también puede influenciar el
crecimiento y el desarrollo de los pichones. Reme&utiM(2002) encontraron que el
tiempo de permanencia en el nido de pichones aleg®d mayor en especies con
alimentacion aérea que no-aérea, probablemente dehig® en aves insectivoras aéreas
la disponibilidad de alimento es temporalmente impréde¢Martin 1995).

La tasa de crecimiento de pichones puede también efi@niciada por la tasa de
predacion del nido. Los pichones de algunas espédeipaseriformes del hemisferio
norte con alto riesgo de predacion presentan unartes@ de crecimiento y permanecen
menos tiempo en el nido que los pichones de espemidsajo riesgo de predacion
(Remes y Martin 2002). En el mismo estudio, se obsamadasociacion negativa entre la
tasa de crecimiento y el tamafio de puesta (mayoresasogéticos de puestas mas

grandes), y una asociacion positiva entre la tasaet@iento y la latitud (menos tiempo
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-horas de luz- disponible para alimentar pichorleajas latitudes). El mimo patron de
variacion latitudinal en las tasas de crecimiento sergbsn especies de la familia
Hirundinidae, la cual incluye al génefachycinetag McCarty 2001).

La condicion fisica de la hembra también puede temexfecto sobre la tasa de
crecimiento de los pichones (Wendeln y Becker 199%¥ey y Reed 2009). Hembras
con una mejor condicion fisica pueden asignar masses a sus pichones que hembras
en peores condiciones, ya que las primeras requieremenos recursos para mantenerse
ellas mismas (Newbrey y Reed 2009).

Las variaciones en las tasas de crecimiento aféetaortalidad en el nido,
presentando los pichones con crecimiento mas lentmayar tasa de mortalidad. En
algunas especies la tasa de crecimiento esta corr@ldaipositivamente con la
supervivencia del pichén en el nido (Gebhardt-Heryi&ichner 1998). Ademas, dentro
de una misma especie, pichones con crecimiento o tacogfioral menor al promedio al
momento de independizarse generalmente presentanana supervivencia luego de
abandonar el nido (Perrins 1965, Tinbergen y Beed990, Hochachka y Smith 1991,
McCarty 2001).

Considerando estos antecedentes, la Golondrina Patagésulta una especie
interesante para estudiar los factores que podrian isfibire el crecimiento de los
pichones ya que nidifica en un ambiente extremo edamdemperatura ambiente durante
la temporada reproductiva puede llegar a valoreslmjos (incluso bajo cero), son
insectivoros estrictos y cazan al vuelo lo cual los hasesmsgceptibles a variaciones en
la temperatura ambiente, y es la especie que presatitdribucion més austral dentro de
Su género. Segun esto, se espera que dentro deplargeta reproductiva disminuciones
en la temperatura ambiente resulten en un crecimiergdemtd de los pichones y,

teniendo en cuenta el patron general observado dienéeato mas lento en especies
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tropicales (McCarty 2010), se espera Gueneyenpresente un crecimiento mayor que
otras especies del género que nidifican a menores latjtudemilar al de especies que
nidifican a la misma latitud en el hemisferio norte.

Los objetivos de este capitulo fueron: 1) describjraéton de eclosion y estimar
el éxito de eclosion, la supervivencia de los piceonk supervivencia de nidos, 2)
analizar la tasa de crecimiento de los pichones yrdetar posibles factores que pueden
explicar la variacion en el peso asintético y en la cotest@da crecimiento, 3) determinar
el tiempo de permanencia de los pichones en el ned@lzar si existen variaciones
estacionales, y 4) comparar estos parametros repiaaiicbn los disponibles para otras

especies del génefiachycineta

Métodos

Este estudio fue realizado durante las temporadas regingas (Octubre-Febrero)
2006-2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010, enitms de estudio A, B y C (ver
Capitulo 1 para ubicacién y descripcion de los sitidgyante cada temporada, al
acercarse la fecha estimada de eclosién, los sgl@sitaron diariamente para
determinar la fecha exacta de eclosion, el nUmeractienes que eclosionaron y el
grado de sincronizacion en la eclosion (se congidersincronicos a los nidos en los que
todos los pichones eclosionaron dentro de una venta®4 deras a partir de la eclosion
del primer pichon). Para cada nido se calcul6 (Exib de eclosion, como el numero de
pichones que eclosionaron dividido por el nimerowtbs al momento de eclosion, (2)
la supervivencia de pichones, calculada como el migepichones que se
independizaron dividido por el numero de pichones gigsienaron (los nidos
abandonados durante el estadio de pichones no fufoidos en el calculo), y (3) la

supervivencia de nidos, como el nimero de nidos dsadedependiza al menos un
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pichdn dividido por el numero de nidos que iniciapuasta de los huevos. En nidos
donde ocurrieron pérdidas totales de pichones s&tn@tp causa mas probable como: (1)
muerte por inanicion debido a condiciones climaticas @ué&rs pichones aparecieron
muertos en el nido luego de dias de muy bajas tempasdtoieve / lluvias intensas), (2)
muerte por causas desconocidas (cuando los pichpaescieron muertos en el nido sin
causas aparentes), y (3) depredacion (cuando logngs desaparecieron del nido).

Los pichones se marcaron individualmente inmediatamestride de la eclosion
con esmalte de ufias de color y cuando tenian 12 eliedadl con un anillo de aluminio
numerado. Luego de la eclosion, los nidos se visiteada 2-3 dias. Las visitas al nido se
interrumpieron cuando los pichones tuvieron 18 disexddel para evitar que estos
abandonaran prematuramente el nido. Los pichonessseqn el dia de la eclosion (dia
O)yalos 3,6,9, 12,15y 18 dias de edad, salemdo por razones de fuerza mayor
(lluvia intensa, nieve o muy bajas temperaturasesanon un dia después del que
correspondia. Luego del dia 18 se continud visitanddaegente el nido pero sin
extraer a los pichones de la caja-nido. El tempoetmanencia en el nido se calculd
como el nimero de dias transcurridos desde la ecldsi@rimer pichdn hasta la
independencia del ultimo pichén £ 92 nidos, 87 primeras puestas y 5 puestas de
reemplazo, en los que toda la nidada se indepepdifmmsamente).

Durante los primeros 6 dias de edad de los pichona®sedio a capturar a
ambos miembros de la pareja (el procedimiento de @gtiadultos se detalla en
Métodos Generales, Capitulo 1). Luego de la captads mdividuo fue anillado con un
anillo de aluminio numerado y se determind su masa calrpongitud del ala y longitud
de cabeza + pico (en Métodos Generales del Capitdalescriben en detalle estas

mediciones).
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Analisis de datos

Las curvas de crecimiento de los pichones se estimeapartir de los datos de 94
nidos (89 primeras puestas y 5 puestas de reempldas que se independiz6
exitosamente toda la nidadas 296 pichones). No se incluyeron datos de niddesn
que hubo reduccion de nidada ya que los pichonesngeeen por inanicion o hipotermia
podrian presentar curvas de crecimiento atipicas y giaglonurieron antes de los 8 dias
de edad, los datos no son suficientes para ajuldaruava de crecimiento. Se usaron
regresiones no lineales por el método de cuadradosmosrpara ajustar las medidas de

peso de cada pichon a la funcion logistica del peyer{ funcion de la edag)(

donde P es el peso del pichdn a la edades la asintota de la cunkaes el punto de
inflexién, yK la constante de crecimiento de la ecuacién logistiakig®s 1968,
Richner 1989).

La estimacion de los parametros de cada curva kedrean el programa
CurveExpert. Como los pichones del mismo nido noisd@pendientes entre si, se
calcul6 el promedio de los pardmetros de las cureasetimiento de los individuos de
un mismo nido y se utilizaron los pardmetros promedicadi@ nido para el analisis £
94 nidos). Para evaluar si el peso asintétioy(a constante de crecimientd)(varian
en funcion de la temporada reproductiva (afio), lagfelgheclosion, el nimero de
pichones en el nido, la condicién de la hembratgiaperatura ambiente minima a partir
de la fecha de eclosion (edad 0) hasta los 10 diedatg se utilizaron modelos lineales
generalizados de efectos fijos, con familia de distriyudie errores Gaussiana y funcién

de enlace identidad (Crawley 2007). Se modelarsrvddables respuesta: 1) peso
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asintotico, y 2) constante de crecimiento. La temporggi@ductiva, la fecha de
eclosioén, el nimero de pichones en el nido, la caiiworporal de la hembra y el
promedio de la temperatura ambiente minima absoluta duoant® primeros dias de
vida del pichén se incluyeron como efectos fijos egtivos. El indice de condicion
corporal de las hembras fue definido como los resideda regresion del peso corporal
sobre la longitud del pico + cabeza (Ardia 2005)af&0 el criterio de prueba de
hipbtesis para la estimacion de los parametros, elimbos términos no significativos
del modelo uno por uno, en orden decreciente de névebohplejidad y en orden
decreciente dB dentro del mismo nivel, utilizando el paquete estadifiversion 2.9.1
(R Development Core Team 2009) (Crawley 2007).

Todas las pruebas estadisticas fueron a dos colasl§eieencias fueron
consideradas significativasBi< 0,05. Los datos se presentan como la media ¢ erro
estdndar y se incluy6 la mediamd) (para variables que no presentaron una distribucion
normal.

Los datos de temperatura ambiente se obtuvieron dat®ede Informaciéon
Ambiental y Geogréfica de Centro Austral de Investigaes Cientificas, CADIC-
CONICET, en Ushuaia. Se utilizaron datos de dos estesimeteoroldgicas; una cercana
a los sitios A y B, y la otra cercana al sitio C. Rada sitio se utilizaron los datos de
temperatura de su correspondiente estacidn meteomlditas estaciones registran
temperatura ambiente cada hora. A partir de estos skatteculd para cada dia la

temperatura minima absoluta.
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Resultados
Eclosion

El éxito de eclosion fue 0,86 + 0,04 € 1,n = 146 nidos) y no vari6 entre
temporadas reproductivas (Prueba de Kruskal-W&ls: 3,75,P = 0,3), con el tamafio
de puesta (Prueba de Kruskal-Walkl:= 0,2,P = 0,9), ni estuvo asociado con la fecha
de inicio de puesta (correlacion de Spearman:0,05, z = -0,6P = 0,5,n = 146). En el
70 % de los nidos(= 102) los huevos eclosionaron sincronicamente (todas la
eclosiones ocurrieron en un lapso de 24 h), en el@%s nidosr( = 42) el periodo de
eclosion dur6 48 hy en el 1% de los nidos @) el periodo de eclosién durdé 72 h. En
nidos con eclosién asincronica de 48 h, el patron ldsién mas frecuente (72% de los
nidos,n = 30) fue la eclosion de todos menos un huevo elgrrdia y el huevo restante
al dia siguiente. En el 21% de los nidos con eclosidrrésiita de 48 hn(= 9)
eclosionaron la mitad de los huevos el primer diaggrieamitad en el dia siguiente y en
el 7% restanten(= 3) eclosiond un huevo el primer dia y el resto akijaiente. En los
dos nidos con periodo de eclosion de 72 h, 2 husslosionaron el primer dia y los 2
huevos restantes en los dias siguientes. La eclositan@sca 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 deldaion (dia 0) fue de 1,8
+0,03 g M =1,8 g,n =64 nidos). El peso asintotico estimado fue de 2D3lg 6= 17
nidos), 22,3 + 0,3 g(= 37 nidos), 20,8 £ 0,6 gnE 13 nidos) y 20,9 £ 0,4 ;E 27) en
las temporadas 2006-2007, 2007-2008, 2008-20099-2010, respectivamente (Fig.
5.1). El peso asintatico de los pichones difiri6 sigatitamente entre afigfabla 5.1),

disminuyendo de 22,3 £ 0,4 gy 22,3 £0,3 g en lapteadas 2006-2007 y 2007-2008,
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respectivamente, a 20,8 £ 0,6 gy 20,9 + 0,4 g etelaporadas 2008-2009 y 2009-1010.
El peso asintotico de los pichones también difirié elodia de eclosion, disminuyendo en
nidos que se iniciaron mas tarde en la tempopada0,04 +£ 0,02P = 0,02, Tabla 5.1,

Fig 5.2). También se observé un efecto significativéadmndicion corporal de la
hembra sobre el peso asintético, que aumenté con thcgam corporal de la hembrA €
0,02 +0,01P=0,03, Tabla 5.1, Fig 5.3). El nimero de pichames! nido y el promedio
de la temperatura ambiente minima durante los prini€ra$as de vida del pichén no
tuvieron un efecto significativo sobre el peso asintdtiedos pichones. El modelo
minimo adecuado estuvo compuesto por la temporadés éedeclosion y la condicion
corporal de la hembra y explico el 25% de la variaeidrl peso asintotico de los

pichones.

P2
Ln

—_ i, ]
0 m ]

Feso corporal (g)

n

o2 4 B 8 10 12 14 A6 18 0 22 24

Edad (dias)
Figura 5.1. Curvas de crecimiento de los pichones de Golondtatagénica para las temporadas
2006-2007 (linea continua negra= 17 nidos), 2007-2008 (linea continua rajas 37 nidos),
2008-2009 (linea discontinua negra= 13 nidos), y 2009-2010 (linea continua azuk 27

nidos), obtenidas utilizando un modelo de crecimiengésto (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
Dia de eclosion -0,04 £ 0,02 -2,61 0,02
NUmero de pichones en el nido -0,33+£0,19 -1,7 0,1
Condicion corporal hembra 0,02 +0,01 2,23 0,03
-0,25+0,21 -1,19 0,24

Temperatura

Tabla 5.1. Modelo global del modelo lineal generalizado explicandwdeacion en el peso

asintotico de pichones de Golondrina Patagénica. El madiimo adecuado estuvo compuesto

por la temporada, el dia de eclosién y la condicion catpte la hembra
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Figura 5.2. Relacién entre el peso asintético y el dia de eclosiéned®sdpichones para la

Golondrina Patagonica & 94 nidos).
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Figura 5.3. Relacion entre el peso asintético de los pichones ytalicion corporal de las
hembras de Golondrina Patagonica= 94 nidos). La condicién corporal de las hembras fu

estimada a partir de los residuos de la regresién del perporal sobre la longitud del pico y

cabeza.

La constante de crecimiento logistitifiri6 con la temporada reproductiy@abla
5.2), aumentando de 0,42 + 0,02 y 0,41 + 0,01 etefaporadas 2006-2007 y 2007-2008,
respectivamente, a 0,44 + 0,02 y 0,45 £ 0,01 en lapdeadas 2008-2009 y 2009-1010.
Asimismo, la constante de crecimiento varié con ladetd eclosion, disminuyendo
conforme avanz6 la temporada reproducfi’a -0,002 + 0,0005P = 0,002, Tabla 5.2,
Fig. 5.4). El nimero de pichones en el nido, la coadide la hembra y el promedio de la
temperatura ambiente minima durante los 10 primerogldiadad de los pichones no
tuvieron un efecto significativo sobre la variacion@ednstante de crecimiento. El
modelo minimo adecuado estuvo compuesto por la tehpgral dia de eclosion y

explicé un 14% de la variacion en el pardmetro demieato 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
Dia de eclosion -0,002 + 0,0005 -3,19 0,002
Numero de pichones en el nido -0.003 + 0,006 -0,54 0,59
Condicion 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 explicandealdacion en la constante

de crecimiento logisticoK) de los pichones de Golondrina Patagénica. EI modelonmai

adecuado estuvo compuesto por la temporada y el @icaon.

0.6
o . . ..
‘GEJ . o o Figura 5.4. Relacion entre la
— L) * * P
£ 05 1 o Ty o constante de crecimiento de la
[&] o % .
D o e e * . ., ;. ,
5 . . :.::.:of,o.: R ecuacion logistica y el dia de
] L4 ¢ ., .
g o4 FAMMMERIE o eclosién para pichones de la
g ¢ ¢ L A . . . L.
c t, Golondrina Patagonican (= 94
8 03 - *
2 ¢ nidos).
o *
©)
0.2 T T T T T T T
40 50 60 70 80 90 100 110 120

Dia de eclosion (dia 0 = 1 Oct)

El tiempo de permanencia en el nido no difirié entre teagss (prueba de
Kruskal-Wallis: H = 3,12,P = 0,4) ni con el nimero de pichones que eclosionaron
(prueba de Kruskal-Wallis: 4+ 5,57,P=0,2) y fue de 26 + 0,2 diall(= 26, rango 21-
34,n =98 nidos. Se observo una variacion estacional engpo de permanencia en el
nido, el cual aumento significativamente a medida que avan@niporada reproductiva

(correlacion de Spearman= 0,4,P < 0,0002n = 98 nidos, Fig. 5.5). En varios casos se
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observo a los pichones regresar al nido o a niddeoetuego de haberse independizado,

especialmente en dias de baja temperatura.
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La supervivencia de pichones fue 0,96 + 0)@1=(1, rango 0,3-1n = 105 nidos). La
supervivencia de pichones no difiri6 entre tempordpiasba de Kruskal-Wallis: +=
1,87,P =0,6) y si bien mostré una tendencia a disminuir cdedba de eclosion ésta
correlacion no llego a ser significativa (correlacitenSpearmam:. = - 0,16,z2=-1,6,P =
0,09,n = 105 nidos; Fig. 5.6). De los 144 nidos en los eglesioné al menos un pichén,
el 73 % ( = 105) fue exitoso (se independizd al menos un piched 17 % § = 25 nidos)
perdio los pichones luego de dias de bajas temperatigas,o lluvia intensa, el 7 % (

= 10 nidos) fracaso por causas desconocidas y €h394) por depredacion. La
supervivencia de nidos fue del 58%. Un 7% de las gs(ej= 13) abandonaron el nido
durante la puesta de huevos, un 13% (n = 23) dulaimeubacion, y un 22% durante la

etapa de crecimiento de pichones
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Discusion
Eclosion

En la Golondrina Patagonica s6lo un 30% de las puedtasanaron de manera
asincrénica. Se han propuesto varias hipotesis paraaxelicalor adaptativo de la
eclosién asincronica en aves, pero ninguna de elfdea@weste patron en forma
consistente en todas las especies (Stenning 1996ipdtesis mas aceptada para explicar
la asincronia de eclosion es que facilita la reduad@®nidada (Lack 1968, Magrath
1990). La eclosion asincrénica crea una asimetrialréa el tamafio de los pichones
dentro de los nidos y confiere ventajas competitivasialleg pichones que eclosionan
primero, dejando a los ultimos en desventaja, lo cusrgémente resulta en la muerte de
los pichones mas pequefios. Sin embargo, esta hpétepbco probable para Golondrina
Patagodnica ya que la reduccion de nidada en estaesgguoco frecuente (los datos de
supervivencia de pichones muestran que la mediangla thedia = 0,96). Otra de las
hipbtesis propuestas para explicar el valor adaptaéva dclosion asincronica es la de
“viabilidad de los huevos” (Stoleson y Beissinger 1988}a hipotesis propone que los
padres inician la incubacion antes de completar latapasa mantener la viabilidad de

los huevos que podria disminuir por efecto de unaeitperatura ambiente. Los huevos
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que aun no han comenzado a ser incubados permariab&s por periodos extensos a
temperaturas menores de 26°C (cero fisiologico: teatpe a la cual se desencadena el
desarrollo embrionario). Sin embargo, si los huesmsexpuestos a una temperatura
ambiente entre el cero fisioldgico y ~ 36°C (tempeeatle incubacion) antes del inicio
de la incubacion, los embriones presentan un delsaammdrmal y alta mortalidad (Webb
1987). Por lo tanto, los padres podrian minimizar ldsrmiales fallas de eclosion
comenzando a incubar antes de la puesta del ultimo hegyecialmente en lugares en
los que la temperatura ambiente es mayor (Stole8misginger 1999, Cooper y col.
2005). Esta hipotesis predice que especies que niddiedtas temperaturas tendrian una
mayor asincronia de eclosion que aquellas que lo lmbejas temperaturas.

El porcentaje de nidos con eclosion asincrénica erexdmipara la Golondrina
Patagodnica es consistente con esta prediccion, en particaéalo compara con los
valores de otras especies del mismo género que nidéicaitios con temperaturas
ambientes mayores. En la Golondrina Patagdnica und#0l#s puestas eclosionaron de
manera asincrénica, porcentaje menor al reportaddgpera la golondrind. bicolor
(91,4 %, Zach 1982) y para la Golondrina Ceja Blamcéeucorrhoa (42%, Massoni y
col. 2007). La temperatura promedio diaria durangstacion reproductiva de la
Golondrina Patagonica en el area de estudio es d€;-mi€ntras que la temperatura
durante la estacion reproductivaTebicoloren el area de estudio de Zach 1982 (Pinawa,
Manitoba, Canada; 50° 10" N, 96° 03' O) es ~ 15 a®COdM 2010) y en el &rea de
estudio de la Golondrina Ceja Blanca (Chascomus, ®&uAires) es de ~ 18 °C (SMN

2000).
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Crecimiento de pichones

El crecimiento de pichones estuvo asociado negatintmen la fecha de
eclosién, observandose un menor peso asintotico gnenar constante de crecimiento al
avanzar la estacion reproductiva. Si bien la dismimuegiacional en la supervivencia de
los pichones no fue significativa, el aumento en eifie de permanencia de los pichones
en el nido si lo fue. Al avanzar la estacion repaotida los pichones de Golondrina
Patagdnica crecen mas lento y deben permanecer mas eengb nido antes de
independizarse, pero aun asi el peso que alcanzaeres que el de pichones que
eclosionan mas temprano en la temporada.

La asociacion negativa entre el crecimiento de los pehgra fecha de eclosion
es consistente con resultados obtenidos en otras esgea@londrinas. ER. bicolorla
fecha de eclosion tuvo un efecto negativo (indepetela los efectos estacionales sobre
otros factores que afectan el crecimiento, ej: abuwidale insectos y temperatura) sobre
la ganancia en masa corporal de los pichones, posbte debido a que los padres que
se reproducen méas tarde en la temporada proveerr cedittad de cuidado parental a sus
pichones (McCarty y Winkler 1999). De manera simiggrT. leucorrhoase observo una
disminucion estacional del peso de los pichones dlsée edad (Massoni y col. 2007).

En la Golondrina Patagonica la condicién corporal derebina no tuvo un efecto
significativo sobre la constante de crecimiento de icisomes pero si sobre el peso de los
pichones, observandose un mayor peso asintéticesgedoones en nidos de hembras
con una mayor condicion corporal. Esta correlaciG@itppa entre el crecimiento de los
pichones y la condicién de la hembra ha sido obdartembién en otras especies de aves
passeriformes y no passeriformes (Wendeln y Beck®@9,INewbrey y Reed 2009). Las
hembras que tienen una mejor condicion fisica puadigmar méas recursos a sus

pichones que aquellas que estan en peores condici@igge yequieren menos recursos
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para mantenerse ellas mismas (Newbrey y Reed 20§&)gralmente tienen mayores
tasas de aprovisionamiento, lo cual resulta en unaléseecimiento y supervivencia
mayor de los pichones (Slagsvold y Lifjeld 1990). Egamante destacar que la
condicion de la hembra también estuvo asociada aHa fde eclosion (correlacion de
Spearmam = -0,3,P = 0,006), por lo que la menor tasa de crecimierolargo de la
temporada reproductiva podria deberse a cambios eandiciones ambientales o a que
las hembras de peor calidad se reproducen mas tamt@a@Winkler y Allen 1996, Ardia
y Clotfelter 2007). Sin embargo, esto no descarteeet@fambiental, ya que podria ser
que al avanzar la estacion reproductiva haya menossoecio que resulta en una peor
condicion de la hembra y de los pichones. La Uniaaara de separar estos factores es
con un experimento (por ejemplo, modificar experimemate la condicion de las
hembras cortando ciertas plumas del ala, lo cuabadieeficiencia de vuelo, Ardia 'y
Clotfelter 2007).

La constante de crecimiento y el peso asintético deitb®nes de Golondrina
Patagodnica variaron con la temporada reproductivagresentido opuesto. En las
temporadas 2006-2007 y 2007-2008 los pichones aloamza mayor peso asintotico
pero crecieron mas lentamente (menor constante denéeetd) que en las temporadas
2008-2009 y 2009-2010, en las que los pichones cogcivas rapidamente pero llegaron
a un menor peso asintotico. En la golondiinaicolor, las diferencias en la tasa de
crecimiento de los pichones entre afios estuvierooioeladas con variaciones en la
temperatura y en la disponibilidad de alimento (queetaciona con la temperatura),
observandose un mayor crecimiento en afios mas cglcwsmayor abundancia de
insectos (McCarty 2001). Si bien en este estudio latbajperatura fue la principal causa
de muerte de pichones (61% de los casos), las nifieiede temperatura entre

temporadas no parecerian explicar las diferencias\aukes en el crecimiento de los
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pichones. En la Golondrina Patagonica el menor creaimiK = 0,41) ocurri6 en la
temporada 2007-2008, temporada en la que se registagrarenores temperaturas
medias para diciembre (4,9 °C) y enero (5,3 °C) ésiesn mayor frecuencia de nidos
con pichones). La temporada 2006-2007 también peserbajo crecimientd(=

0,42), pero las temperaturas durante diciembre (®,§ tnero (9,9 °C) de esta
temporada fueron similares a las de las temporad& 20 (9,5 °C y 9,0 °C) y 2009-
2010 (8,8 °C y 9,1 °C), en las que el crecimienwriayor K = 0,44 y 0,45,
respectivamente).

El nimero de pichones en el nido no tuvo un efectafiigtivo sobre los
parametros de crecimiento analizados. Este resultadoideicon el de otros trabajos
realizados en la golondriffa bicolordonde tampoco se encontré un efecto del tamafio de
la nidada sobre el crecimiento de los pichones (Wiegtlt y col. 1991, McCarty y
Winkler 1999, McCarty 2001). La decision de cuantobqies criar posiblemente
depende de diferencias en las habilidades de threppara criar pichones exitosamente.
Dado que el rapido crecimiento de los pichones es iapter para su éxito futuro, los
ajustes en el tamafio de puesta y en el nimero denpelenderan a minimizar las
diferencias dentro de la poblacion (McCarty 20Qbk efectos del nimero de pichones
sobre el crecimiento serian mas probables de versepenimentos en los que los adultos
son forzados a criar pichones extras (adicionado8rakro natural de pichones), pero
aun en este tipo de estudios los efectos del nldeepichones sobre el crecimiento no
han sido consistentes (De Steven 1980).

En este estudio, el promedio de la temperatura ambignima durante los
primeros 10 dias de vida del pichdn no tuvo un efgigtaificativo ni sobre la variacion
en el peso asintotico de los pichones, ni sobre Istaote de crecimiento. McCarty y

Winkler (1999) examinaron los efectos de variaciondagnondiciones ambientales
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(alimento, viento y temperatura ambiente) a corto pld8dirs) sobre el crecimiento de
pichones de la golondring bicolor. En ese estudio, la temperatura (medida como
temperatura ambiente maxima) tuvo la mayor influermliaesel cambio en masa
corporal de pichones menores de 5 dias, mientrasagagihones mayores a 9 dias la
disponibilidad de alimento y la temperatura fueron ligeate importantes (McCarty y
Winkler 1999). En la Golondrina Patagonica, el hechbadeer analizado el efecto de la
temperatura a una mayor escala temporal (10 diaggramdo todo el periodo de
crecimiento de los pichones (constante de crecimiegtstioa vs. cambio en la masa
corporal a una edad temprana o tardia), puede habasearado algin posible efecto de
la temperatura sobre el crecimiento. Por lo tanto, rpusde descartar que cambios en la
temperatura ambiente a una menor escala que la amadinagste capitulo si tengan un
efecto significativo sobre el crecimiento de pichonesdadlondrina Patagodnica.

Varios estudios han demostrado la importancia dedadancia de alimentos
sobre el crecimiento de insectivoros aéreos (Bryar,IBFant 1978, Quinney y col.
1986, McCarty y Winkler 1999). Futuras medicionesad@isponibilidad de insectos en
el &rea de nidificacion de la Golondrina Patagowieatimaciones de la tasa de
aprovisionamiento de los adultos a lo largo de s\ptgada reproductiva ayudaréan a
entender mejor la importancia relativa de las diferevdeiables ambientales y de la
condicion corporal de la hembra sobre el crecimidettos pichones de esta especie.

Si bien las especies del génd@iachycinetason similares ecoldégicamente (todas
son insectivoras aéreas), las tasas de crecimiends dsgecies para las cuales se cuenta
con informacion presentan cierta variabilidad (Tablg. 3/@Carty (2001) comparo las
constantes de crecimienti§)(de pichones para 16 especies de la familia Hirudhae (a
la cual pertenece el génefachycinetay dentro de las cuales estalfarthalassina, T.

bicolor, T. cyaneoviridiy T. albilinea) y encontr6 que las especies que nidifican méas
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cerca del ecuador presentan un crecimiento mas leettag especies que nidifican a

mayores latitudes, consistente con el patrén generalvaloleede crecimiento mas lento

en especies tropicales (Ricklefs 1968, 1976). Contealicesperado segun este patron

general, la Golondrina Patagodnica, si bien es lacéspee nidifica a mayor latitud, no

presenta la mayor constante de crecimiento (TablaB.8jecimiento de los pichones de

la Golondrina Patagonica pareceria ser mas simitée aspecies que nidifican en zonas

tropicales. Este tema se retomara en las conclusiemesales.

Coordinadas del

4

Especie K sitio Fuente
T. meyeni 0,43 (rango: 0,41-0,45 54°44'S, 61°13'Q Este estudiq
T. thalassina 0,41 48°40'N, 122°33'Q Edson 1943
T. bicolor 0,53 (rango: 0,49-0,56 42°3Q 76°270 McCarty 2001
T. leucorrhoa 0,46 35°34, 58°01'0 Massoni y col. 2007
T. cyaneoviridis 0,41 26°4N, 78°300 Allen 1996
T. albilinea 0,42 8°31'N, 80°46'0 Ricklefs 1976

Tabla 5.3 Comparacion de la constante de crecimiento logidicpdra diferentes especies de

golondrinas del génerbachycineta
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CAPITULO 6

Supervivencia, filopatria y dispersion de juveniles

Introduccién

La fidelidad al sitio de nidificacion es la tendencia lv@oa un mismo sitio de
reproduccion en temporadas sucesivas y es un rasgbien documentado para muchas
especies de aves migratorias (Greenwood 1980). Eciesmue presentan fidelidad al
sitio de nidificacion, una proporcion de los individyesde dispersarse a otras areas.
Estos individuos pueden ser juveniles de un afio de, egie dispersan del sitio en que
nacieron al de la primera reproduccion (dispersidalya individuos reproductivos de
mas de un afo de edad, que dispersan entre sitteprdeluccion sucesivos (dispersion
reproductiva) (Greenwood 1980). Los individuos quspeisan pueden perder
informacion sobre la distribucién local de recursapoeerse a ambientes desfavorables
o ser atrapados por predadores; pero al mismo tiafgtispersar pueden encontrar
mejores recursos, dejar atrs predadores o par&sigosontrar menos competidores y
mejores parejas o parejas no relacionadas genétitati@obert y col. 2001).

Los patrones de dispersion pueden variar seguralh éel los individuos (la
dispersion natal generalmente cubre un rango geograégor que la dispersion
reproductiva) y el sexo (generalmente las hembrasperdan mas que los machos)
(Greenwood y Harvey 1982). Si bien una alta fidelidasitio (poca dispersion) se ve
reflejada en una alta tasa de retorno (proporcion dédis que retornan al sitio y son
recapturados en la temporada siguiente), bajas tase®d® no necesariamente
implican una baja fidelidad al sitio, ya que la tasaatd@no es el producto de la
supervivencia de una temporada a la siguiente y laapiiidad de recaptura (Martin y

co0l.1995).
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La supervivencia de los adultos es un importante rdeduostoria de vida que
generalmente se correlaciona negativamente con ladielzach(Martin 1995, Martin
2002). Muchos paseriformes subtropicales del henos$er presentan una mayor
supervivencia de adultos que especies del hemisferie (@halambor y Martin 2001,
Martin 2002). Sin embargo este patrén se basa prinograé en la comparacion con
datos de especies subtropicales del hemisferi@sistiendo muy poca informacion para
especies de regiones templadas y templado-frias. Rasoede las golondrinas del
géneroTachicineta algunos estudios érachycineta bicolodel hemisferio norte
(Winkler y col. 2004, Custer y col. 2007) reportan date supervivencia, pero hasta la
fecha sélo se ha realizado un estudio en una egpeldiemisferio surT. leucorrhoa
Bulit y Massoni 2011), por lo que informacién solaelipervivencia de la Golondrina
Patagodnica, la especie de distribucion mas australfadga de particular interés.

El divorcio en aves ocurre cuando ambos miembrda pareja sobreviven a la
temporada siguiente pero eligen reproducirse con ugzarareja a pesar de que podrian
volver a juntarse entre ellos. Las tasas de divorcianampliamente entre especies (de
0 a 100%) y entre poblaciones de una misma especey(Ewl. 1996). Estas diferencias
han sido relacionadas a la expectativa de vida, londe&ud temporada reproductiva,
movimientos entre sitios reproductivos, y sesgos @ndporcion de sexos (Ens y col.
1996). Si bien se han propuesto varias hipotesisipt@ratar explicar porqué algunos
individuos deciden no reproducirse con la misma pamrej@mporadas sucesivas
(revision en Choudhury 1995), los mecanismos admonalsros (Dubois y Cézilly
2002). Muchas de las hipétesis sobre el valor adaptdéVdivorcio en aves predicen un
efecto positivo del éxito reproductivo sobre la retenc&pareja (Dubois y Cézilly
2002), sugiriendo que parejas con un bajo éxito detivo serian mas propensas al

divorcio que parejas exitosas (Ens y col 1996). &i laigunos estudios han encontrado
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soporte para esta prediccion, otros no han podido deanasa influencia significativa
del éxito reproductivo sobre la retencion de la paf€houdhury 1995).

Los objetivos de este capitulo son: 1) estimar la tas@trno anual de adultos y
juveniles y evaluar si la tasa de retorno de aduitésasociada al resultado del intento
reproductivo (éxito-fracaso) el afio previo, 2) estitaaupervivencia aparente y la tasa
de recaptura de adultos en relacion al sexo y la teadpdafio), y 3) estimar la tasa de

divorcio y evaluar si esta asociado con el éxito repetido en la temporada previa.

Métodos

Este estudio fue realizado durante las temporadas regincas 2006-2007, 2007-
2008, 2008-2009 y 2009-2010, en los sitios de estddB y C (ver Capitulo 1 para
ubicacion y descripcion de los sitios). Entre la fedbaclosion y los 5-6 dias de edad de
los pichones se procedio a capturar y a anillar colosde aluminio de numeracion
Gnica a ambos miembros de la pareja (el procedim@atcaptura de adultos se detalla en
Métodos Generales, Capitulo 1). Aprovechando las caps& tomaron tres medidas
morfomeétricas de cada individuo: peso corporal, longieldala y longitud de cabeza +
pico (en Métodos Generales, Capitulo 1 se describetitle el procedimiento de estas
mediciones). Se realizaron capturas en las cuatnooieaas reproductivas (2006-2007,
2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010). Los pichones iamfoeron marcados con el
mismo tipo de anillos de aluminio luego de haber didod 2 dias de edad. Este
marcado permitié identificar en cada temporada @ltisiduos presentes en los sitios de
estudio y saber asi quienes retornaron y si mantenfarla misma pareja. En todos los
nidos donde se anillaron adultos se contaba tambiémémrmacion sobre la biologia
reproductiva de de la pareja (tamafio de puesta, tanealds Huevos, duracion del

periodo de incubacién, éxito de eclosién y superdgieede pichones).



La tasa de retorno entre temporadas para machobr&gny juveniles se calculd
como la proporcion de individuos capturados enrgpterada que fueron recapturados
en la temporada+ 1. Se consideraron exitosos aquellos nidos en losejinelgpendizo
al menos un pichén. Como la tasa de retorno dependéla de la probabilidad de
supervivencia de una temporada a la siguiente, sindéardb la probabilidad de
encuentro en la temporada siguiente, esto dificuliatetpretacion. Por ejemplo,
diferencias en las tasas de retorno entre sexos podfigjar diferencias en la
probabilidad de supervivencia, o diferencias en ddbabilidad de encuentro, o ambas.
Para reducir esta ambigliedad se estimaron tambiérséassda supervivencia aparente
(S) y de recaptura (P) con métodos de marcadowgeafhebreton y col. 1992) (ver
seccion de analisis de datos, mas abajo). La tasgdevézencia aparente es el producto
de la probabilidad de que el individuo sobreviva entrgpteadas (supervivencia “real”)
y de la probabilidad de que el individuo regreseta die estudio (fidelidad). A su vez, la
tasa de recaptura es la probabilidad de que un indiéstgovivo y que sea capturado en
la caja-nido dentro del area de estudio.

En aquellas parejas donde ambos miembros sobremeiueron recapturados
en la temporada siguiente se contabilizé en cuantos ebs@eho y la hembra se
volvieron a juntar y en cuantos casos tuvieron otrajpaka tasa de divorcio para la
temporadd + 1 se estimé como la proporcion de parejas en la terdpbran las cuales

ambos miembros sobrevivieron pero tuvieron una aaliggrente en la temporata 1.

Andlisis de datos
Las diferencias morfométricas entre machos y hemlerasalizaron mediante
pruebas de ANOVA. Las diferencias en las tasas dencetntre sexos, temporadas e

individuos exitosos vs. no exitosos se analizaron medimitebas de Chi-cuadrado. Para
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hembras que retornaron en temporadas sucesivadjzsan pruebas depareadas para
comparar el tamafio de puesta, el tamafio de los h(gess y volumen promedios de la
puesta), y el éxito de eclosion de la temporada effuguen recapturados con los valores
de la temporada anterior (cuando fueron capturadogrpoera vez). Todas las pruebas
estadisticas fueron a dos colas y las diferenciasriusmnsideradas significativasisk
0,05. Los datos se presentan como la media * est@ndar y se incluyo la mediard)(
para variables que no presentaron una distribucémal.

Las tasas de supervivencia aparente (S) y recaptusa @stimaron utilizando
modelos de Cormack-Jolly-Seber (CJS) de capturgt@@adisponibles en el programa
MARK 5.1 (White y Burnham 1999). Se utilizaron datosl88 individuos (82 hembras
y 71 machos) capturados durante cuatro temporadas.&di#ehmodelo general de CJS
que asume que S y P varian en el tiempo (t) y entos¢ek se construyeron otros 15
modelos alternando los efectos de tiempo y sexoltaesio en un total de 16 modelos
candidatos (Tabla 6.1). La seleccion de modelos &drmodelos candidatos se basé en
el Criterio de Informacion de Akaike (AIC) selecciada el modelo con el menor valor
de AIC.El valor de AIC de un modelo indica cuanta informacérpierde al usar dicho
modelo como aproximacion a la ‘realidad’ (descodagiero existente en teoria) que dio
origen a esos datos, y los valores de Ap@ra cada modelo son los valores de AIC
corregidos para muestras pequeiasitro del set de modelos candidatos, el mejor
modelo (aquel con mayor soporte, que mejor ajusia ddtos utilizando la menor
cantidad de pardmetros y el que més se acerca didad@aera aquel con el menor valor
de AIC (y de AIG) (Burnham y Anderson 2004). El programa MARK brirztiemas el
peso de Akaike de cada modelg) (probabilidad de que el modelo i sea el mejor dentro
del set de modelos candidatos) y la diferencia ehk&Ca de cada modelo y el modelo

de mayor soporteA@AIC.). Losw se usaron para cuantificar el soporte relativo de cada



modelo. La proporcion entre l@g de dos modelos / wi+1) es una medida de cuantas
veces mas soporte tiene un modelo con respecto gBatroham y Anderson 2002). A
su vez, la importancia relativa de cada variable (geronporada) se puede estimar
sumando losv de los modelos en los cuales esa variable esta prggeque cuanto
mayor sea la suma de laspara una variable, mas importante es en relacié atias
variables (Burnham y Anderson 2002). Cuanto may@i galorAAIC., menos plausible
es que el modelo sea la mejor aproximacion entre laelm® candidatos (Burnham y
Anderson 2004). En general, se utiliza como reglatjpgaque los modelos caYAIC <

2 tienen soporte (todos estos modelos tienen aproximeta el mismo peso en los
datos), aquellos en los quecAAIC. < 7 tienen considerablemente menos apoyo y los

que tienem\AIC.> 10 no tienen soporte de los datos (Burnham y Ande2664). El
ajuste del modelo general de CJS (que asume tasapervivencia y recaptura variables
en el tiempo y entre sexos) a los datos se calcul6 atilizal método de Median(¢ es

un factor de incremento de varianza, cuantifica la stidpersion de los datos), el cual
estima un valor dé a partir de una regresion logistica (Cooch y White 2006). Este valor
estimado dé€ se usa para corregir los valores de AHOQAIC.. Usar los estimadores (de
supervivencia y recaptura) solo del mejor modelo dedls@hodelos candidatos ignora la
“incertidumbre” en la seleccion de modelos: el mejor em@s simplemente el que tiene
mayor soporte de los datos pero se desconoce mja¢ejado esta de la realidad. Para
tener en cuenta esta incertidumbre en la seleccion delosptbs modelos con menor
soporte fueron descartados y de los modelos ressmtedecciono los modelos omr>
0,05 para obtener un promedio ponderado de lasdasagpervivencia aparente y
recaptura (“model averaging”): se utilizan los estimadale estos modelos, ponderados
por el soporte relativo de cada modelo para calculaalor promedio de cada parametro

(Burnham y Anderson 2002).
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Modelos candidatos

S(t*s)P(t*s) tasa de supervivencia y recaptura varian en el flempoe/ ERDS

SpoP 1asa de supervivencia varia en el tiempo y entre sesasgéarecaptura
constante en el tiempo y varia entre sexos

SpoPp asa de supervivencia varia en el tiempo y entre sesasgéarecaptura
constante entre sexos y varia en el tiempo

SpeP) tasa de supervivencia varia en el tiempo y entre sesasgéarecaptura
constante en el tiempo y entre sexos

SoPws lasa de supervivencia constante en el tiempo y variasentos, tasa de
recaptura varia en el tiempo y entre sexos

SePs tasa de supervivencia constante en el tiempo y variasentos, tasa de
recaptura constante en el tiempo y varia entre sexos

SePy tasa de supervivencia constante en el tiempo y variasentos, tasa de
recaptura varia en el tiempo y constante entre sexos

SoPy tasa de supervivencia constante en el tiempo y variasentos, tasa de
recaptura constante en el tiempo y entre sexos

SpPrs tasa de supervivencia varia en el tiempo y constantesentos, tasa de
recaptura varia en el tiempo y entre sexos

SoPs tasa de supervivencia varia en el tiempo y constantesentos, tasa de
recaptura constante en el tiempo y varia entre sexos

SoPo tasa de supervivencia varia en el tiempo y constantesentos, tasa de
recaptura varia en el tiempo y constante entre sexos

SoPy tasa de supervivencia varia en el tiempo y constantesentos, tasa de
recaptura constante en el tiempo y entre sexos

S)Prs lasa de supervivencia constante en el tiempo y entre, $agagle recaptura
varia en el tiempo y entre sexos

S)Ps tasa de supervivencia constante en el tiempo y entre, $agasle recaptura
constante en el tiempo y varia entre sexos

SHPo tasa de supervivencia constante en el tiempo y entre, $agasle recaptura
varia en el tiempo y constante entre sexos

SHPy tasa de supervivencia y recaptura constante en el tiermpineysexos

Tabla 6.1. Modelos candidatos utilizados para el andlisis de siyegia de individuos adultos

de Golondrina Patagénica.
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Resultados
Morfometria de los adultos

La morfometria de los adultos no difiri6 entre sitios WA 1 factor, P > 0,05
para las tres variables analizadas) por lo tanto kmsdke cada sitio fueron agrupados y
analizados en conjunto. Los adultos reproductivos @mistrun dimorfismo sexual en
dos de las variables medidas: el peso corporal y el tebala. En las cuatro temporadas
las hembras presentaron un mayor peso y una mergiud de ala que los machos
(Tabla 6.2). En promedio, las hembras fueron un $B#86 mas pesadas que los machos
en las temporadas 2006-2007 y 2007-2008, respectitanmaientras que en las
temporadas 2008-2009 y 2009-2010 esta diferenciadfoalsl 5%. A diferencia de los
machos, que no mostraron diferencias significativas pasa corporal entre temporadas
(ANOVA 1 factor:F3113=1,501,P = 0,22), las hembras si lo hicieron (ANOVA 1 factor:
Fs132=8,277,P <0,0001) y presentaron un peso significativamente maydas
temporadas 2006-2007 y 2007-2008 que en las temgo28)8-2009 y 2009-2010
(comparaciones multiples posterioriTukey-Kramer P < 0,05; Tabla 6.2). Para el largo
del ala, las hembras presentaron en promedio uggtdiol un 3% menor que los machos

(Tabla 6.2).



Temporada y medidas Hembras Machos F P

2006 - 2007 n =22 n=23 Fi43

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=234 Fiz0

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 Fiz0

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 < 00,0001
(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=233 Fie6

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 paiéhtée hembras y machos de
adultos reproductivos capturados en las temporadas 2 2007-2008, 2008-2009 y 2009-
2010. Las medidas de peso corporal estan dadaslas dg largo de ala y de cabeza + pico en
cm. Los valores de F y P corresponden al ANOVA dédagtor 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 dendBR4duos (82
hembras, 71 machos y 331 pichones). En promedih & de las hembras y el 42 % de
los machos retornaron entre temporadas sucesifas 0,2,P=0,6; Tabla 6.3). La tasa
de retorno de los pichones fue menor a la de lobcsdcon solo un 2% 6) de los
pichones recapturados entre temporadas. Las tasasdw®rno difirieron entre
temporadas (hembra%? = 0,9,P = 0,6; machosx% = 0,4,P = 0,8). No se encontré un
efecto del éxito reproductivo previo sobre la tasaettermo de las hembras ni la de los
machos. El 49% de las hembras exitosas y el 40%sdeeinbras no exitosas retornaron
en la temporada siguientﬁZ( =0,6,P=0,4,n=82), mientras que un 46% de los
machos exitosos y un 43% de los machos no exito€ps 0,04P=0,8n=71)
retornaron entre temporadas.

Las hembras que retornaron no difirieron en el tantejpuesta (Prueba tle
pareadat = 0,P = 1,n = 32), en el tamafio de los huevos (Pruebgpadeeada, peso= -
0,05,P =0.96,n = 24; volument = 0,41,P = 0,69,n = 24), y en el éxito de eclosion

(Prueba d¢pareadat = -0,43,P = 0,67,n = 31) respecto a la temporada anterior.

Hembras Machos
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%)

Tabla 6.3. Namero de hembras y machos capturados en las tedgso2006-2007, 2007-2008 y
2008-2009, y tasa de retorno (numero de individeaspturados en la temporada siguiente y
porcentaje) en las temporadas 2007-2008, 2008+42Q099-2010.
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Tasas de supervivencia aparente y de recaptura

El modelo con mayor soporte fugf,, lo que indica que las tasas de
supervivencia aparente y de recaptura son constamies tempo y entre sexos (Tabla
6.4). Otros tres modelos tuvieron valores de QA& canos al primer modelaQAIC.
menores a dos unidades) por lo que los cuatro metkhalrian el mismo soporte
empirico (no hay fuerte evidencia para suponer qoedklo $)P) sea el mejor). El
segundo mejor modelo ({B) tuvo sélo 2 veces menos soporte que el primetyiese
una supervivencia aparente constante y un efectoxteksére la probabilidad de
recaptura, mientras que el tercer modelgHR§), también con casi 2 veces menos soporte
que el primero, sugiere un efecto del sexo no sdicesa probabilidad de recaptura sino
también sobre la supervivencia aparente. El cuarto lm¢8eP,)) sugiere diferencias en
la supervivencia aparente entre sexos, pero una tasaaj#ura constante. El siguiente
modelo ()P tuvo 7 veces menos soporte que el primero y sudieencias en la
supervivencia aparente entre temporadas. La propadeidosw; del primer modelo con
respecto a los siguientes 4 mejores modelos variaZgtie con cual no existe fuerte
evidencia para suponer que el model®$§ sea el mejor (por ejemplo, si se repitiera el
mismo andlisis con mas datos podria haber diferenciEssipervivencia o tasa de
recaptura). Los siguientes 4 mejores modelos, cengarvivencia o probabilidad de
captura modelada en funcion del sexo y la temporadkerdum algiin soporte por lo que
no es posible descartar estos dos factores (sexgpptada) como una potencial fuente
relevante de variacion en la supervivencia relativaa dasrecaptura. La suma de \as
para los modelos que incorporan el efecto del sexe salsupervivencia fue 0,343 y
sobre la tasa de recaptura 0,344, lo cual proveaalgudencia de la relevancia del sexo
sobre la supervivencia y recaptura de adultos. Emicaria suma de los; para los

modelos que incorporan el efecto de la temporada $olupervivencia y recaptura
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fueron 0,102 y 0,09, respectivamente, sugiriendo qudilarencias entre temporadas no
serian tan relevantekos restantes modelos tuvieron todos considerablemesriean
soporte AQAIC. > 4) (Tabla 6.4).

La supervivencia aparente y la tasa de recapturasesis bajo el mejor modelo
S)P), combinando todas las temporadas y ambos sexos, fu@@h+ 0,048 y 0,743 +
0,07, respectivamente. Estos mismos pardmetros se restitaebién haciendo un
promedio ponderado de cada uno a partir de los 5losdenw > 0,05. La
supervivencia aparente varié entre 0,581 y 0,583 mardfas, y entre 0,614 y 0,617 para
machos (Tabla 6.5) mientras que las tasas de recastimradas fueron 0,779 £ 0,093 y

0,721 + 0,086 para machos y hembras, respectivar(iEatéa 6.5).

Modelo AQAIC, w; k Devianza
SuPu 0,00 0,34 2 15,83
SHPes) 1,34 0,17 3 15,1
SePs) 1,49 0,16 4 13,16
SePo 1,63 0,15 3 15,38
SoPo 3,4 0,05 4 15,56
SuPu 4,07 0,04 4 15,73
SePes) 5,22 0,02 5 14,78
SPw 5,77 0,02 5 15,32
SoPo 5,92 0,02 5 15,47
SoPws) 7,13 0,01 7 12,37
Sws)Ps) 8,71 0,004 8 11,76
SePs) 8,77 0,004 8 11,83
SesP() 9,12 0,003 7 14,36
SuP s 9,21 0,004 8 12,26
Swes)Py 11,22 0,001 8 14,23
Sws)Piess) 12,83 0,0005 10 11,42
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Tabla 6.4. Resultados de los modelos de CJS de marcado-recamuidos en el programa
MARK. Los modelos estan ordenados en orden crexid@AQAIC. y las abreviaciones de cada
modelo se encuentran en la Tabla 6.1. Para cada ma&deiaestra la diferencia entre el QAIC
de cada modelo y el modelo con magoporte AQAIC,), el peso de Akaiken(), el numero de

parametrosk) del modelo y la devianza. QAI@s el criterio de informacién de Akaike corregido

para tamafios muestrales pequefios y por sobredispersion.

Modelo Parametro  Temporada Estimador £ ES IC 95%
SuPo 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. Estimacion de la supervivencia aparente (S) y de la &asacdptura (P) a partir del

modelo con mayor soportg)8, y utilizando el método de promedio ponderado a pagtios 5

modelos con mayor soporte; & 0,05).

Tasa de divorcio

De las 16 parejas en las que ambos miembros soler@riw fueron

recapturados en la temporada siguiente, en 2 (12#%pastivo el vinculo, mientras que

en 14 (88%) se produjo divorcio (i.e. los miembredalpareja original se aparearon con

nuevos individuos) (Tabla 6.5). El pequefio tamafostnalede casos en los que se

mantuvo el vinculo no permitié evaluar si hubo difieias en el éxito reproductivo entre

grupos. Por lo tanto, los datos se presentan sélo a desttriptivo (se consideraron



exitosas aquellas parejas que independizaron al nuengishdn). Las 2 parejas que
mantuvieron el vinculo en temporadas sucesivas fuetibmsas en ambas temporadas.
De los casos de divorcio, 3 parejas (21%) no haditgmexitosas y el éxito de ambos
miembros de la pareja mejord con su nueva pardmtemporada siguiente. Las otras 11
parejas (79%) fueron exitosas en la primer temporae&skas, en 9 casos ambos
miembros de la pareja fueron exitosos en la tempaigd@&nte, en 1 caso soélo lo fue la

hembra y en 1 caso sélo 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 Gbioa Patagdnica en las tres
temporadas reproductivas analizadas. “Parejas” se refienémero de parejas en las cuales

ambos miembros sobrevivieron y fueron capturaddsa e&gmporada siguiente.

Discusion
Tasas de retorno de hembras, machos y juveniles
Los valores promedio de 45% y 42% para las tasagatmoede hembras y
machos adultos, respectivamente, son similares a logadps pard. leucorrhoade
43,4% para hembras y 42% para machos (Bulit y Magiii), y a los reportados para
T. bicolorde 40-50% (Custer y col. 2007). Sin embargo, dasolg tasa de retorno
depende no solo de la probabilidad de supervivenaimadéemporada a la siguiente, sino
también de la probabilidad de encuentro en la tempoigdierste (Martin y col. 1995),
no es posible concluir respecto a la similitud o ntadeasas de supervivencia entre estas

especies.
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Al comparar las tasas de retorno de los adultos ldegm intento reproductivo
exitoso VS. uno no exitoso, no se encontraron dibéaerpara ninguno de los sexos. Este
resultado es contrario a lo observado en otras avgsramnal (Greenwood y Harvey
1982) y en golondrinas en particuldr. picolor. Winkler y col. 2004T. leucorrhoa Bulit
y Massoni 2011) donde las hembras tipicamente dispemsga te un intento no exitoso,
pero es similar al reportado paradicoloren otro estudio (Shutler y Clark 2003) y para
machos df. leucorrhoa(Bulit y Massoni 2011). En la golondrifia bicolor, las
hembras que fracasaron en la cria de pichones tuviesprobabilidad de dispersion
mucho mayor que las hembras que se reprodujerorsaxiente (Winkler y col. 2004).
Similarmente, eff. leucorrhoala proporcion de hembras que retorno al sitio fagan
luego de un intento reproductivo exitoso.

En algunas especies la dispersion esta relacionadzabdad del sitio de
reproduccion, siendo mayor la dispersion de indiv&loo exitosos en sitios de baja
calidad y no encontrandose diferencias en las tasaspbrglon entre individuos exitosos
y No exitosos en sitios de alta calidad (Bollinger y Ga98&9). Altas tasas de retorno,
independientemente del éxito reproductivo, podrian ocsireirhabitat para reproducirse
es limitado o si los sitios alternativos son escasoseoagentran alejados (Haig y Oring
1988). Este podria ser el caso para la poblacion tn@ina Patagonica estudiada aqui.
Al final de cada estacion reproductiva las cajas-nédlingpian (se retira el nido ya
usado) lo cual podria disminuir la carga de ectopgasaétomparado con cavidades
naturales utilizadas previamente por otras parejaay caas-nido podrian ser mas
espaciosas que cavidades naturales, con lo cusjisnido ofrecerian un sitio de mayor
calidad que las cavidades naturales (Robertson ydReri90). Asimismo, la
disponibilidad de cavidades secundarias naturalesgser baja, favoreciendo la no

dispersion de individuos no exitosos. Alternativametgieiendo en cuenta la definicién



de tasa de retorno (Martin y col. 1995), la ausenreidif@érencias en las tasas de retorno
entre individuos exitosos y no exitosos podria debed#fer@ncias en los patrones de
mortalidad (Bollinger y Gavin 1989). Méas informacigobre mortalidad y disponibilidad
de cavidades secundarias es necesaria para entegjdetas diferencias en los patrones
de retorno de la Golondrina Patagonica y su rela@aret éxito reproductivo en la
temporada anterior.

La tasa de retorno de 2% para los pichones fue nfeilyana la de los adultos. En
muchas especies de aves la dispersion natal esormayor que la dispersion
reproductiva. Como resultado de la tenacidad aldéits individuos reproductores
adultos, los individuos jovenes que regresen a sursital estaran en desventaja en
términos de experiencia y familiaridad con el hadbitabanpetir con adultos
reproductores ya establecidos (Greenwood y Harve®)1$& embargo, bajas tasas de
retorno no necesariamente implican una baja fidelidaitiaa(®lartin y col. 1995). El
destino de los pichones que no retornan no se puedeer con certeza y el no retorno
podria deberse a una alta mortalidad, si bien rgsatta probable que las diferencias en
las tasas de retorno entre adultos y juveniles (42¥5%%) sean s6lo explicables por

distintas tasas de mortalidad (Winkler y col. 2004).

Tasas de supervivencia aparente y de recaptura

La supervivencia aparente de la Golondrina Patagdpéca ambos sexos y todas
las temporadas combinadag){$ue de 0,601. Si bien dentro de los modelos con mayo
soporte, dos de ellos sugieren un efecto del sexayaotefecto de la temporada sobre la
supervivencia, los valores estimados de la supervivesigiiva a partir del promedio
ponderado para hembras y machos en cada tempordla 6I5) estan incluidos dentro

del intervalo de confianza del 95% del estimadgr3e manera similar, los valores
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estimados de la tasa de recaptura a partir del piorpedderado fueron de 0,779 y 0,721
para hembras y machos, respectivamente, y ambogsastan incluidos dentro del
intervalo de confianza de 95% del estimadg(éstimado para ambos sexos y
temporadas combinadas). Estos resultados indicaelgeso y la temporada tienen una
influencia muy débil sobre la supervivencia aparentierdativamente, el tamafio de
muestra podria no haber sido suficientemente grande paraanostrar diferencias en la
supervivencia entre sexos o temporadas. Sin embaado,qlie 4 modelos tuvieron un
AQAIC, < 0, no existe suficiente evidencia a partir de losdigponibles para suponer
gue uno de esos cuatro modelos sea mejor que Ies Yanos de los modelos en los que
se model6 la supervivencia en funcién del sexo o tEniporada tuvieron algo de
soporte (segun sus valoreswdg con lo cual no es posible descartar ninguno de detos
factores como fuentes potencialmente relevantes eni¢eidar de la supervivencia
aparente. Los valores de supervivencia aparente estinpara cada temporada son
similares dentro de cada sexo (Tabla 6.5), lo cual espkrar dado que la suma devps
para los modelos que incorporan el efecto del sexe dalsupervivencia aparente fue
mayor que para aguellos que incorporan el efecta teniporada, sugiriendo que la
temporada no seria tan relevante como el sexo sobupé&avivencia aparente de los
adultos.

La supervivencia aparente del 60% estimada para anGaha Patagdnica es
mayor que los valores de supervivencia aparentetesfus en otros estudios para la
golondrinaT. bicolordel hemisferio norte (42%, Robertson y Rendell 1990; Hi¥atler
y Clark 2003; y 40-48%,Custer y col. 2007). Esteltado es consistente con otros
estudios que observaron que la supervivencia de adigdtespecies del Neotropico es
mayor que la supervivencia de especies del Nearticalg@kor y Martin 2001, Martin

2002). Sin embargo, la supervivencia aparente repop@d. leucurrohaen zonas
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templadas del Neotropico es de 41% (Bulit y Massoni 20&19r menor que el
reportado aqui para la Golondrina Patagodnica y similalat mas bajo reportado para
T. bicolor.

En general se asume que la baja supervivencia dtesdaria el resultado de un
mayor esfuerzo reproductivo (Martin 1996), si bierespecies migratorias podria haber
otros factores que operen durante la migracion o etapanal y que afecten también la
supervivencia. Bulit y Massoni (2011) sugieren quealtainversion parental en las
tasas de alimentacion a los pichones podria estaiaeéala a la baja supervivencia
aparente de los adultos observadd eleucorroha Si esta interpretacion es correcta, la
alta supervivencia aparente en la Golondrina Pategd@gberia entonces estar
acompafiada por un menor esfuerzo reproductivo delld®a. Por otra parte, la
supervivencia de adultos generalmente se correlanigetivamente con la fecundidad
(Martin 1995, Martin 2002). Coincidentemente, la magupervivencia aparente
reportada en este trabajo para la Golondrina Patagémicamparacion &. bicolor

estuvo asociada a un menor tamafo de puesta (veuloa)i

Tasa de divorcio

En este estudio, de aquellas parejas en las que améobros sobrevivieron
hasta la temporada reproductiva siguiente y volvierorismhmsitio reproductivo sélo un
12% mantuvo el vinculo mientras que el 88% restantéveect. Esta alta tasa de
divorcio es similar a los valores reportados para gwamdrinas (73% ehlirundo
rustica, Shields 1984; 83%, Shutler y Clark 2003; y 76%, IH&ms y col. 2008 en.
bicolor). Muchas de las hipotesis propuestas sobre el vaéptatil/o del divorcio en
aves (revision en Choudhury 1995) predicen un efeasitivo del éxito reproductivo

sobre la retencion de pareja (Dubois y Cézilly 2082giriendo que parejas con un bajo



éxito reproductivo serian mas propensas a divorc@gusgarejas exitosas (Ens y col
1996). Si bien en la Golondrina Patagdnica todas lagagare exitosas se divorciaram (
= 3) y el éxito reproductivo de parejas que se divoroifue mayor para ambos
miembros de la pareja en la temporada siguiente,aldattas parejas exitosas<X 13)

un 85% también se divorcié a pesar de haber sido exitosa 8 de estas parejas ambos
miembros continuaron siendo exitosos en la tempotligd&@ste con su nueva pareja. La
baja retencién de pareja podria reflejar ya sea undeajeficio de mantener la misma
pareja, o un alto beneficio de cambiar de pareja, d@edr simplemente un efecto
secundario de una baja fidelidad al sitio, independigatie seleccion de pareja
(Llambias y col. 2008). ER. bicolorla alta tasa de divorcio no pareceria ser una
estrategia para aumentar el éxito reproductivo sinab¥psoducto de una baja fidelidad
al sitio de las hembras jovenes (Llambias y col. 2B8 la Golondrina Patagdnica las
tasas de retorno fueron similares para ambos sawgigesdo que no habria diferencias
en la fidelidad al sitio entre machos y hembras,lcaual es poco probable que la baja
retencion de pareja sea un subproducto de una tejaléd al sitio de las hembras. Si
bien el divorcio en parejas no exitosas pareceribeseficioso en parejas exitosas el
beneficio de mantener la misma pareja perecericageiyh que el éxito reproductivo
continué siendo el mismo tanto en parejas que se mamnwi@idasif = 2) como en
parejas que se divorciarom$ 11). Sin embargo, debido al bajo nimero de casos

analizados no es posible discriminar por el momenmti@ estos tres mecanismos.
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CAPiTULO 7

Consideraciones finales

La reproduccién es un proceso fundamental de larfsisde vida de las aves
(Ricklefs 1990)y comprender las causas y consecuencias de laidariat las
estrategias reproductivas ha sido el principal objetivioslestudios de historias de vida
en aves (Martin 1987, Stearns 1992). La mayoria deshoslios sobre la historia de vida
y biologia reproductiva de las aves se han realizadb leemisferio norte donde habitan
menos del 25 % de las especies (Martin 2004). Lesiwae de ampliar el espectro
geografico en el estudio de historias de vida ha sitlgiz®mdo en muchas ocasiones
(Martin 1996, Stutchbury y Morton 2001), pero hastarekente son muy pocos los
trabajossobre la historia de vida y biologia reproductiva dealges de regiones
templadas y templado-frias del hemisferio sur en gegetalAmérica del Sur, donde
habitan mas del 30% de las especies de aves, @ufzart

Los relativamente escasos estudios realizados en esprepieales y
subtropicales han encontrado da historias de vida de aves del hemisferio sur, en
comparacion a las del hemisferio norte, estan generaé caracterizadas por tamaros de
puesta pequefios, un mayor tamafio de huevo, altasieapesdacion, varios intentos de
nidificacion por afio, largos periodos de incubagi@®esarrollo, extenso cuidado parental
y alta supervivencia de adultos (Skutch 1949, Lack 18&8tch 1985, Martin 1996,
Geffen 2000Martin y col. 2000, Martin 2002).

Esta tesis constituye el primer estudio sobre la biol@gieoductiva de la
Golondrina Patagonica y es el estudio méas austral réalza una especia del género
TachycinetalLos datos obtenidos en esta tesis indican que la bl@groductiva de la

Golondrina Patagonica presenta muchas caracteristieada gcercan mas a especies
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tropicales y subtropicales del hemisferio sur que & @species de su género que
nidifican en el hemisferio norte en regiones tempifitixs. La Golondrina Patagonica
pareceria seguir el patron observado para otras esgetibemisferio sur (Yom-Tov y
col. 1994, Martin 1996, Ghalambor y Martin 2001, Mag@02, Massoni y col. 2006)
presentando un tamafo de puesta pequefio, un periatmbacion y de cuidado de
pichones prolongado, un crecimiento lento de losguieb y una alta supervivencia de los
adultos. Futuros estudios incorporando otros aspeettsbiologia reproductiva como el
cuidado parental y la supervivencia de juveniles fieédm caracterizar mejor a esta
especie y contribuirdn a una mejor comprensionasidistorias de vida de las aves del
hemisferio sur.

Las condiciones ambientales pueden afectar muchost@sgecla biologia de las
aves y cambios de las condiciones ambientales, tgp#quefia como a gran escala,
tienen un importante efecto sobre el éxito reproduchMuarghy 1985, Rotenberry y
Weins 1991, McCarty y Winkler 1999). Dado el ambiemtremo en el que habitan las
Golondrinas Patagonicas, resulté interesante investigao €l ambiente model6 la
expresion de diferentes rasgos de historia de vigstanespecie. En esta tesis, se
investigd en particular la respuesta a cambios en laeratopa ambiente. Si bien la
temperatura no pareceria tener un efecto importante algioreos aspectos de la biologia
reproductiva de la especie (tamafio del huevo, creaimie pichones), en otros si lo
tuvo. Las Golondrinas Patagdnicas redujeron el ninepuinas que adicionan al nido
a medida que aumento la temperatura ambiente sin nifetto @otorio sobre el éxito de
eclosion o el crecimiento y supervivencia de picholeesyial sugiere que estos ajustes
ayudarian a mantener el éxito reproductivo a lo laiggta temporada reproductiva

evitando los riesgos de hipotermia o hipertermia.



Por otro lado, cambios en la temperatura ambientegouaaddificar el inicio de
puesta (Wingfield 1985, Crick y col. 1997, McCleeriarrins 1998, Dunn y Winkler
1999). En la Golondrina Patagodnica el inicio de puestasedos Ultimas temporadas
(2008-2009 y 2009-2010) ocurrié casi 1 mes mas tqueeen las dos primeras
temporadas. Si bien en las dos uUltimas temporadas s&aegn temperaturas ambientes
muy bajas e incluso nevadas a principios de novienmar se encontré una asociacion
estadisticamente significativa entre la fecha de inicila g)@esta en cada temporada y la
temperatura ambiente minima del mes de octubre (ouzordienzan a llegar las
golondrinas a los sitios de nidificacion). Es prdbajue el nimero de temporadas
analizadas en esta Tesis sea demasiado bajo compgaiar encontrar una correlacion
significativa ya que el valor de r de la correlacantre fecha de inicio de la puesta en
cada temporada y temperatura ambiente minima del medw®e fue relativamente alto
(r=-0,8).

La temperatura también tuvo un efecto importante doBrétmos de incubacion
de las golondrinas. En muchos paseriformes del fiemasorte que nidifican en
ambientes templado-frios, al bajar la temperatura lablas disminuyen la duracion de
las pausas de incubacion a expensas de aumentecdaticia de las mismas (Conway y
Martin 2000). Sin embargo, en la Golondrina Patagbaiaisminuir la temperatura
dentro de la caja-nido las hembras aumentaron la pridpade tiempo en el nido
disminuyendo no soélo la duracion de las pausas dbdetin sino también la frecuencia
de las mismas. Con bajas temperaturas la Golondriagdtacaograria maximizar su
eficiencia de alimentacién y minimizar la tasa de emfigato de los huevos
disminuyendo la frecuencia y duracion de las pausasadibacion. Sin duda, otros

factores como la eficiencia de alimentacion de las hasndbeberian ser incluidos en
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futuros estudios para entender mejor el comportamienitmcdbacion de especies que
nidifican en ambientes extremos.

Algunos caracteres de historia de vida presentan ubirpddr variacion latitudinal
ya sea intra o inter especifico (Yom-Tov y col. 198dung 1994, Martin 1996, Martin y
col. 2000). En las golondrinas del gén&exhycinetase ha documentado que el tamafio
de puesta (Dunn y col. 2000), la tasa de crecimidatlos pichones (McCarty 2001,
Ardia 2006) y la tasa de paternidad extra pareja ¢Ee2010), aumentan con la latitud.
Sin embargo, para estos tres caracteres de historidallaGolondrina Patagdnica se
aparta del patron general de variacion latitudinahdsienas similar a especies de
golondrinas tropicales y subtropicales que a otras iesp@el hemisferio norte que
nidifican a latitudes similares (Ferretti 2010, estbdja). La Golondrina Patag6nica
podria ser una excepcion a la tendencia latitudinal geselbédo a condiciones
climaticas extremas que experimentan. Alternativamentijgser que este patron
latitudinal no aplique a especies del hemisferio Buturos estudios de otras poblaciones
de Golondrina Patagodnica y de otras especidsadeycinetadel hemisferio sur y que
incorporen otros caracteres de historia de vida queiéanpbesenten variacion latitudinal
dentro del género permitiran discernir entre estamaligas y brindaran un mejor

entendimiento sobre los patrones de variacion geogeiitastorias de vida.
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