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Resumen

Maduracion tardia del plumaje y coséproductivo en el Jilguero Dorado

Sicalis flaveola

El estudio de las “historias de vida” commie el balance entre las demandas energéticas
gue requieren los organismos para nacgecer hasta la madurez, reproducirse y
sobrevivir. La mayoria de los estudios sobraitdoria de vida y lelogia reproductiva de

las aves se han reado en el Hemisferio Norte domdhabitan menos del 25 % de las
especies del planeta. El Jilguero Dorado es un Passeriforme relativamente abundante en
Argentina y poco estudiado; son frecuenteteecapturados como aves de jaula y los
machos de esta especie presentan madurtenidia del plumaje (MTP). Los objetivos de

esta Tesis fueron determinar si existen difei@s en los caracteres de historia de vida
relativos a los nidos de machos blancos y amarillos y, ademas, determinar mediante una
manipulacion, si los adultos disminuyen el esio reproductivo presite resguardando su
supervivencia, 0 si aumentan el esfuerzo mtatea costa de su propia supervivencia en
relacion a la MTP. El estudee llevé a cabo en un sistemacdgas nido ubicado en el 1IB-
InTeCh, Chascomus, Pcia. de Buenos Aires, entre los afios 2005 y 2010. Se encontré que
las hembras apareadas con machos amarillos resultaron ser significativamente mas pesadas
gue aquellas apareadas con machos blancesmasi el peso de sus huevos; la vida media

de los machos reproductivos amarillos deuslp Dorado fue de 3.2 afios y la de los
machos reproductivos blancos fue 5 meses méshembras manipuladas apareadas con
machos blancos disminuyeron su peso un 10% mas que los contralemasue menor la
duracién de sus visitas demaéntacion a los pichones; Ip&chones pertenecientes a nidos

de hembras manipuladas apareadas con madidhasos presentaron una menor tasa de
crecimiento y peso asintético al abandonar @bnEstos resultados apoyan la existencia de

un apareamiento selectivo y en este caso, las hembras de menor calidad estarian obligadas a
reproducirse con los machos blancos. lraspuestas encontradeen las variables
analizadas de los machos blancos son idénéidas de los macha@snarillos en todos los
aspectos analizados en este trabajo.

Palabras clave: Maduracion tardia del plafe; Jilguero Dorado; Sicalis flaveola;
Historias de vida; Manipuladin del esfuerzo reproductivo.
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Abstract

Delayed plumage maturation angreductive cost on the Saffron Finch
Sicalis flaveola

The study of "life history tigs" comprises the balance be®n the energy required by
organisms to born, grow to maturity, reprodael survive. Most stuels of life history
traits and reproductive biology of birds haween conducted in the Northern Hemisphere,
where less than 25% of the planet's species live. The Saffron &ioals flaveolais a
relatively abundant but understudispecies in Argentina; theare often captured as birds
of cage and males present delayed plumageratatn. The goals of th Thesis were to
determine whether the birds associated tstsnbeld by yellow and white males differ at
any life history trait and if, when handicappioge of the members of the white or yellow
male’s pair, the adults reduce the reproducéffert and prioritize their own survival, or
increase the parental effort at the expens¢heir survival, keeping in mind the fact the
species shows delayed plumagaturation. The study was condled in a nest box system
located at the IIB-INTECH, Chascomus,@ws Aires, between 2005 and 2010. We found
that females mated with yellow males wergngicantly heavier than those paired with
white males, and so were their eggs; the average life expectancy of reproductive yellow
Saffron Finch males was 3.2 years and thfatvhite reproductive males was 5 months
shorter; manipulated females paired with white males were significantly lighter than
females in the control group, andtd.0 % of their weyht; their visits tahe nestlings were
also significantly shorter, anthe nestlings belonging toethe females had lower growth
rate and asymptotic weight at the time theyglfed from the nest. These results point at the
existence of assortative mating: low-gtyafemales would be accepted by younger, white
males. However, white and yellow males didt differ on their lifehistory traits and
responses to the manipulation amere identical in all the aspts analyzed in this Thesis.

Key words: Delayed plumage maturation; f&af finch; Sicalis flaveola; Life history;
Reproductive cost handicap.
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Capitulo 1: Introduccion

El conjunto de reglas y electies que realiza un individuo define como su “historia de
vida”. El estudio de las “historias de vidg'su evolucién comprende el balance entre las
demandas energéticas que requieren los @gens para nacer, crecer hasta la madurez,
reproducirse y sobrevivir paraalizarlo nuevaente (Bennett y Owen002); su estudio
también nos acerca a las formas mas simgkesntender como se une y explica la
diversidad de las especies y sus clejog ciclos de vida (Stearns 1992).

Los organismos disponen de tiempo, eneygiatrientes limitados a lo largo de su
vida. Las modificaciones adaptativas de forma y funcién sirven a dos propoésitos: aumentar
los recursos disponibles pdas individuos y utiliar estos recursos de la mejor manera
posible. Es decir, bajo un marco adaptacianise postula que los individuos intentan
maximizar simultaneamente la supervivengita reproduccion en $&condiciones de su
ambiente particular (Darwin 185%ajo este marco tedrictgda modificacién implica un
compromiso, y un incremento de un parametro implica un decrecimiento en otro.
Efectivamente, si los recursos son limitgdestonces el tiempo, energia, o materia
relacionada con una estructura o funcion nodpuser asignada a otra. Por lo tanto, cada
individuo esta enfrentado con un problemaadegnacion (Ricklefs 2001) y una solucion
practica sobre la asignacion depende de désicambios de estas estructuras o funciones
afectan su “fitness” o eficacia bioldgica.

Las aves son un grupo taxonémico biendiatlb en comparacion con otros grupos
de vertebrados, especialmente en su ambiente natural (Bennett y Owens 2002). En

particular, el estudio de la biologia reproductdviaistorias de vida de las aves ha permitido
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el desarrollo de importantes hipétessbie ecologia de poblacies y comunidades,
comportamiento, cambio climatico, contaacion, biogeografia, etc. (Stearns 1992,
Bennett y Owens 2002, Jones 2003, Martin 200¥imismo, como son faciles de
observar, desempefian una importante funea@ogica en distineambientes y responden

a cambios en el habitat a gran escala (Wdnitry col. 1998), se ha sugerido que las aves

son buenos bioindicadores ya que sus parametros de historia de vida pueden ser utilizados
como indices de atributos dificiles o extendesmedir para otras especies (Landres y col.
1988, Hilty y Merenlender 2000).

Con escasas excepciones (Martin y 20000, Peach y col, 2001, Blake y Loiselle
2008,Jetz y cal2008), la gran mayoria de los estudgmbre las historias de vida y biologia
reproductiva de las aves senha@alizado en el Hemisferio Norte donde habitan menos del
25 % de las especies del planeta (Martin 20Dd% estudios realizados en especies del
tropico y el Hemisferio Sur han encontrado que muchos parametros de historia de vida,
entre ellos el tamafio de la puesta y los hueslosymportamiento de cuidado parental, las
tasas de desarrollo de los mnes, la edad de la primaeproduccion y la supervivencia
de los adultos difieren de los encontradosl Hemisferio Norte (Geffen y Yom-Tov 2000,
Martin y col. 2000, Russell gol. 2004, Martin 2008).

El estudio de historias de vida seamgaone de un conjunto mucho mas amplio de
caracteristicas que simplemente el tamafoad@uesta (el caréat mas comiunmente
estudiadoMartin 2002, 2004y estas multiples caracteristicas tienden a covariar a lo largo
de un continuo que representa un gradientdedarrollo lento a rapido. Las especies de

lento desarrollo son especies de larga yidan bajas tasas de reproduccion, mientras que
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las de rapido desarrollo tienen una vida cgrtma alta tasa de reproduccién (Promislow y
Harvey 1990, Martin 1995, 2002, 2004).

La variacion de las historiate vida podria ser un reftefe efectos alométricos de
la masa de las especies, por ejemplo aheauar el tamafio aumenta la longevidad y
disminuye la cantidad de descendientemtffer 1987, 1989). Sin embargo, especies con
una masa similar pueden mostrar grandes dié&ie en el continuo que existe entre las
caracteristicas de una esgedale vida lenta o rapida. L&uerte correlaciéon de las
caracteristicas del ciclo de vitlace que sea dificil evaluarvalor adaptativo de un Gnico
elemento de las historias de vida y las emseque se desvian de los patrones comunes
podrian ayudar a identificastas estrategias especifisateccionadas (Martin 2004).

En su revision, Martin (2004) sefala qusatéiendo la historia de vida y biologia
reproductiva de especies de aves del Hemisferio Sur se puede aspirar, a largo plazo, a
integrar esta informacion con los patrondsscriptos para el Hemisferio Norte.
Efectivamente, en el pasado reciente se hanuigado otros factorepie caracterizan la
historia de vida talesomo la masa de los huevos, laation de la incudcion, la edad de
la primera reproduccion y la frecuencia dprogluccion, la supervivencia de los adultos,
tasa de crecimiento de los panes y el tipo y cantidad de img&n parental. En particular,
la tasa de desarrollo de los pichones es unlmsigparametros que puede contribuir a la
comprension de los costos reproductivaspas adultos (Starck y Ricklefs 1998).

Otro de los factores que contribuyen a lalegién de las historias de vida y a las
decisiones que toman los individuos esta refaio con la ornamentacion del plumaje, ya
gue éste a menudo refleja su condicién fisiqguugde sefialar aspectimslividuales de la
calidad de los individuos tales como suuda manifestada, por ejemplo, en la carga

8
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parasitaria (Hamilton y Zuk 1982, Mgller ylcd999, Doucet y Montgomerie 2003), su
condicidon social (Senar 2006), y/o el estanutricional durante la muda (Hill y
Montgomerie 1994). Tres formas principales de coloracién del plumaje se han descripto en
las aves: la coloracion estructural, la basadeaeotenoides, y la basada en la melanina. La
coloracion estructural (colorexzul, violeta, e iridiscentese produce por la interaccion
fisica de la luz con las H@ulas de las plumas (Fru1999). Algunos estudios han
relacionado la variacién en los colores edtmales a la condiciéon de los machos y la
preferencia de las hembras (Keyser y H8D9, Doucet 2002, Siefferman y Hill 2003). Sin
embargo, la comprensién de la medida aqre el color estructal es sexualmente
seleccionado esta limitada por la falta de informacion sobre los factores ambientales y
fisiol6gicos que afectan su expreasi@evisado en McGraw y col. 2002).

Los factores que afectan la expresiéngeiaje basado en pigmentos carotenoides
(colores rojo, naranja y amarillo), en cambio, han sido estudiados mas extensamente. Los
animales carecen de la enzima necesaria gatetizar carotendés a partir de las
moléculas de sus precursores, por lo que debeingeridos en la dieta. En las aves, los
pigmentos carotenoides se depositan en lao@structura de plumas durante el desarrollo
de éstas (Hill 1999, Hill y 02002, McGraw y col. 2005, Maraw 2006). Debido a que la
expresion de la ornamentacion abae carotenos es dependiaigda dieta, ésta ha sido
frecuentemente utilizada coman indicador de la calidadhdividual (Hill 1999). Los
carotenoides estan involucrades varias vias fisiolégicasncluyendo la regulacion del
sistema inmune y la desintoxicaciéon (revisah Mgller y col. 2000). Aquellos machos,
usualmente mas ornamentados que las hengloréess aves, que poseen plumaje de origen
carotenoide mas elaborado presentan enrgem@a mejor salud, cofuerte respuesta

9
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inmune a nuevos antigenos y parasitogk¢Sy col. 2003, Hill y Farmer 2005). Si la
habilidad de obtener carotenoides en abooday de disponerlos en las plumas es
heredable, al aparearse con machos masidoso(saludables) las hembras obtendrian una
mejor calidad de genes para su descendenci@&jgraplo en lo que respecta a la resistencia
a las enfermedades; también estarian asedpséruna pareja con menor probabilidad de
sucumbir a una enfermedad durante el periodo de reproduccion (Hill y Farmer 2005).

En muchas aves el éxito reproductivaria con la edad, y es menor en los
individuos mas jévenes, aumentando a mi@djue éstos crecen (Seether 1990, Forslund y
Part 1995). Los machos de mayor edad, generabrmas brillantes (Komdeur y col. 2005,
Bitton y col. 2008), tienen acceso a los terit®ry parejas de mayor calidad (Part 2001,
Komdeur y col. 2005, Nagy y Holmes 2005s@ndo mondgamos sociales, poseen mayor
cantidad de descendencia al copular y fertillzambras por fuera de la pareja (Morton y
col. 1990, Greene y col. 2000, Schmoll y col. 2007). En varias especies de paseriformes,
efectivamente, las hembras prefieren a machosparches de colai@n carotenoide mas
grandes (Johnson y col. 1993, Sundberg 1995, Secwr 2005) y machos con coloracion
mas intensa también tienen mayor acceso a coépulas por fuera de la pareja (Sundberg y
Dixon 1996). Las hembras apareadas con machos mas atractivos suelen iniciar antes la
reproduccion en la temporada, poner mas huevos (Balzer y Williams 1998, Johnsen y col.
1998, Rintamaki y col. 1998), o poner huevosrag/or tamafio o calidad (Gil y col. 1999,
Cunningham y Russell 2000), lo gpedria resultar en una deadencia mas competitiva y
en mejores condiciones fisicas (CunninghlyaRussell 2000, McGraw y col. 2001, Velando

y col. 2006).

10
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En algunas especies de aves, la madimadel plumaje no estd asociada a la
maduracion sexual de los individuos. Estadfeeno, relativamente comdn en aves, es
conocido como Maduracién Tardial Plumaje, y la mayoria de literaturase ha centrado
en la hipétesis de la adaptacion de ver@iRohwer y Butcher 1988jue se basa en
principalmente en que los machos, en @npr afio, son competidores inferiores a los
machos mayores y, ademas, la maduraciériaatdl plumaje permite un aumento en el
éxito reproductivo de las aves durante su primer afio de vida. RohBugiclyer (1988)
también sefialaron que la maduracion tardiglienaje podria aumentar la supervivencia
durante el invierno, por ejemplo, al reducialzresion de individuos de plumaje maduro en
las zonas de alimentacién o al reducir larddacion. También sefalaron que, en todos los
paseriformes de América del Norte con MTHaléa de la muda en la primavera se traduce
en que el plumaje que tienen durante el imaese mantiene hastaspeiés de la temporada
de reproduccion. La "hipétesis de la adapn al invierno” esconcordante con la
presencia del plumaje inmaduro durante lenpra temporada de reproduccion, aun si ese
plumaje sub-adulto es desfaable para sus portadores dueala temporada reproductiva.
Esto podria explicar los resultados centrados por Stutchbury (1991), donde la
maduracién tardia del plumajestdta ser desfavorable pdos sub-adultos de Golondrina
PurpureaProgne subisdurante su reproduccion. Tambiés posible que la MTP ocurra
por razones no adaptativas (Stutchbury 19@hdmann y Kollinsky 1995), por lo que la
hipotesis de la adaptacionialierno no debe ser invocada sspiritu critico en ausencia
de evidencias a favor de la hipéis de adaptacion al verano.

El retraso en la adquisicion del plumaje nupcial definitivo hasta después de la
primera potencial temporada reproductivaudendividuo (Rohwey col. 1980, Hill 1996)

11
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se asocia con la edad, pero también cooiaicion fisica y/o el contéx social (Galeotti y

col. 2003, Karubian 2008). Flumaje diferente, que suebtaracterizar a los individuos
(machos en general) con MTP, puede ind&taango social en espies donde los machos
tienen territorios simples (Lyon y Montgomefi®86), lo que puede advertir su condicién

de machos jovenes y su reducida capacidad competitiva para obtener hembras (Senar
2006), y conducir a menores agresiones por prtes machos de coloracion adulta (Hill
1989, Muehter y col. 1997, Karubian y col. 2008), ya que las hembras suelen preferir
machos de colores brillantes (Seethre y £8B5, Green y col. 2000). De hecho, para las
hembras hay ventajas evidentes en evaluéa ddad de un macho, dado que los individuos
mayores a menudo tienen mas experiencieelenuidado parental y presumiblemente
también buenos genes, ya que han probadeagaces de sobrevivir hasta determinada
edad (Forslund y Part 1995, Kokko y Lindstrom 1996).

La Maduracién Tardia del @haje es un proceso que daolucionado de forma
independiente en mas de 33 familias de dwedsado por Karubian y col. 2008). En las
aves paseriformes de América del Norte, ildividuos jovenes de 35 especies (30% del
total) no presentan la ornamentacion completawdplumaje hasta después de su primera,
segunda y hasta tercera temparagproductiva, a pesar deegson sexualmente maduros y
pueden potencialmente reproducirse (FickeFicken 1967, Rohwer y col. 1980, Payne
1982, Flood 1984, Rohwer y Butcher 1988, Hill 1996, Muehter y col. 1997, Powlesland
2002), lo cual facilita la iddificacion de las aves mas jovenes en el campo. Generalmente,
la maduracién tardia del plumaje se restriagldys machos, con solo pocas excepciones

notables: en las hembras ldeGolondrina Bicolor,Tachycineta bicolo(Hussell 1983), y

12
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del Chipe Encapuchadd&Vilsonia citring (Lynch y col. 1985), y en ambos sexos del
Ampelis AmericanoBombycilla cedrorum(Mountjoy y Robertson 1988).

Aunque algunos machos de plumaje inmadagpan reproducirséProcter-Gray y
Holmes 1981, Hill 1988, Powlesland 2002), generalmente son incapaces de obtener
territorios de buena calidad u obtener pareja (Greene y col. 1996, Part 2001, Valle y col.
2006), tienen menores capacidades para mdimapaecursos (Arese y Smith 1985), y
estan socialmente subordinados a los mackoglumaje maduro (Rohwer y col. 1980,
Sundberg 1995, Greene y c@000), salvo algunos casa®nde se ha reportado una
relacion negativa entre la coloracion llamativa del plumaje y la dominancia (Belthoff y
Gowaty 1996, McGraw y Hill 2002). En los casos en que machos de plumaje inmaduro se
reproducen con éxito, sus parejas inician laspa de huevos mas tarde en la temporada
reproductiva, tienen nidadas mas pequefias, o la cantidad gechmses que logran
independizar es menor (Hakkarainen y @893, Karubian 2002, Komdeur y col. 2005).

El conocimiento sobre la biologia reproductdelas aves ha progresado, en parte,
por el aporte realizado por los estudios @atus en especies gque nidifican en cavidades
secundarias porque estas especse avienen a la utiéizion de cajas nido para su
reproduccién (Robertson y Icdl992, Nilsson y Svenssoit©93, Pettifor y col. 2001).
Algunas de las especies que utilizan cajas nido como sitios de nidificacion poseen las
caracteristicas tipicas de arganismo modelo: un desarrolelativamente rapido y corto
tiempo intergeneracional, tamafo de adultos pequeio, alta disponibilidad vy
maniobrabilidad, facil captura y recapturalde individuos (Bolkerl995). Los datos que
pueden obtenerse son muchos, variados y c@hlesr con otros estudios justamente por la
posibilidad de replicar la estructura ldecavidad donde se asientan los nidos.

13
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En especies con cuidado biparentalmanudo se producen conflictos entre las
parejas sobre el nivel daversion que cada uno propawa a su descendencia. Los
conflictos ocurren porque cada padre tiene recursos limitados y busca maximizar su propia
reproduccion futura forzando al compafieroeftir mas en el intento reproductivo actual
(Lessells 1991, Parker y col. 2002). Esto pugeleerar un conflictentre los sexos acerca
de la divisién del trabajo (Trivers 1972). reejor manera de explorar la relacion entre el
esfuerzo reproductivo actual y el costo impusstiore la reproduccion futa es a través de
manipulaciones experimentales del esfoereproductivo (Reznick 1985, Partridge vy
Harvey 1988) y experimentos de disaajlad, que permiten comprender mejor las
decisiones sobre su reproduntique toman los individuos maulados y no manipulados
(Slagsvold y Lifijeld 1988,1990, Lifjeld y Slagsvold 1990, Whittingham y col. 1994,
Moreno y col. 1995, Sanz y col. 2000).

El Jilguero DoradoSicalis flaveolaes una especie Passeriforme de la Familia
Emberizidae relativamente abundante en Atiga (Narosky y Yzueta 1987) y muy poco
estudiada (pero ver Palmerio y Massoni 20@&merio y Massoni 2011). En América del
Sur se lo encuentra en Pguay, Uruguay, centro y este deliB@a y Brasil, Venezuela,
Perl, Guyana y Argentina. En nuestro p8isalis flaveola pelzerse distribuye desde el
norte hasta Buenos Aires, La Pampa y Mead&on frecuentemente capturados como ave
de jaula y en la Provincia de Buenos Aitea disminuido su abundancia (Narosky y Di
Giacomo 1993). Es un ave granivoragcesita de una cavidad secundar&, un hueco
no excavado por ella) para nidificar. El reidiacconocimiento sobre la biologia de esta
especie proviene de un estudie comunidades de avealizado por Mason (1985) quien
realizo visitas de frecuencia irregular en 36 nidosontrados en distintas fases del ciclo de
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nidificacion y en dos localidades de la ProvirséaBuenos Aires, de lo reportado por De la
Pefia (1995), quien observo aintenido de 11 nidos en Rrovincia de Santa Fe, y de
observaciones realizadas en cautiverio iarrison (1973), Maandes Machado (2002) y
De la Pefia (2005). Esta esje utiliza con frecuencia sonidos de Hornero Comdun,
Furnarius rufus huecos de arboles y también acegatfs nido para reproducirse (Mason
1985, Palmerio y Massoni 2009). Es un ave sexelaendimérfica en coloracion; el macho
adulto es amarillo oro, con @brso negruzco rayado de olivdayfrente anaranjada durante
la temporada reproductiva (machos amarillos, de aqui en adelante), mientras que la hembra
es palida, de vientre blancuzco y dorso mamétriado. Los machate Jilguero Dorado
presentan Maduracion Tardia del Plumajejuyante su primer afio de vida poseen una
coloracion tan similar a la de las hembras que los hace indistinguibles de ellas en este
aspecto (machos blancos, de aqui en adeldris)machos de 1 afio de vida, a pesar de su
coloracién inmadura, son sexualmente madurastan y logran repducirse exitosamente
en su primera temporada reproductiva (PalnngrMassoni 2009, esta 3is), luego de la
cual mudan su plumaje y adquieren el ctadstico plumaje amarillo de los machos
adultos.

La coloracion amarilla de los machos es a base de pigmentos carotenoides (luteina,
Tabla 5.1 de McGraw 2006), coitsye un indicador de la ed y supervivencia hasta el
segundo afio de vida, y podria indicar, ademdswhdidad de forrajeo y de otorgar cuidado
parental como se ha demostrado en oésgsecies (Heise y dbre 2003, Gomes y col.
2009, Limmer y Becker 2009), asi como la comii fisica de sus portadores. Como los

machos blancos no exhiben aun este cardstepodrian esperar distintos parametros de
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historia de vida en los machos amarillos y blancos, en las hembras apareadas a ellos y en

los huevos y pichones de los nidos de ambos tipos de machos.

Los objetivos de esta Tesis fueron:

Objetivo General: Caracterizar los parametros destbria de vida del Jilguero Dorado,
para determinar si se trata de una espéeievida lenta, comse espera segun su

distribucién en el Hemisferi8ur, prestando atencion adaduracion Tardia del Plumaje.

Hipétesis General los pardmetros reproductivos, dedado parental, y de supervivencia

del Jilguero Dorado, se ajustaran a lo esperado para una especie de vida lenta, habitante del
Hemisferio Sur.

Prediccién: El Jilguero Dorado realizara un bagefuerzo reproductivo presente y tendra

una vida relativamente larga en comparaco@m especies semejantes del Hemisferio

Norte.

Dentro de este objetivo general, exisles siguientes obij@os particulares:

1) Determinar si existen diferencias en los caracteres de historia de vida relativos a los
nidos de machos blancos y amarillos (fecha inicio de puestas, tamafio y nimero de
los huevos, crecimiento de los pichonesgnylos propios machos y sus respectivas
parejas (morfometria, cuidado parental, supencia). De acuerdo a los resultados
obtenidos al estudiar otraspecies con Maduraciéon Tardiel Plumaje, se plantea

la siguiente hipotesis
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Hipétesis 1 Los parametros de historia ded&ide los machos amarillos y sus
parejas seran diferentes que lodademachos blancos y sus parejas.

Prediccién 1: los nidos de los machos blancos iniciaran la puesta mas tarde, tendran
menor tamafio de huevos y de puestananeéxito de incubacién y eclosion,
menores tasas de crecimiento y éxito de nidificacion. Los machos blancos y sus
hembras seran de menor tamafio y/o condicién fisica que los amarillos y sus
hembras, realizaran menor esfuerzo patgntendran menor supervivencia que los

machos amarillos y sus respectivas parejas.

2) Determinar, al aumentar el esfuereeproductivo actual de machos blancos,
amarillos o de sus respectivas parejas, si los adultos disminuyen el esfuerzo
reproductivo presente resguardando sipervivencia y es&rzo reproductivo
residual, mas probable en una especie da lénta, o si aumentan el esfuerzo
parental a costa de su prapupervivencia, mas probabén una especie de vida
rapida. Esta manipulacién, hasta donde sabemmw se ha realizado en una especie
con Maduracién Tardia del Plumaje pero, en funcién del pobre desempefio de
machos jévenes de plumaje inmaduro obseneadotras especieg,de la hipoétesis

de variacion latitudinal de historias déla, se plantea Isiguiente hipotesis

Hipotesis 2 la respuesta de machos blancosug parejas a lmanipulacion sera

diferente de la respuesta de machos amarillos y sus parejas a la misma

manipulacion.
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Prediccién 2 Ante un aumento del costo reprotiuc presente, los machos blancos

y Sus parejas no aumentaran su egfueeproductivo, sino que preservaran su
condicion fisica y la posibiiad de reproduccion futuransfiriendo los costos a

los pichones. Los machos amarillos y sus parejas tampoco aumentaran su esfuerzo
reproductivo y priorizaran su supervivencia. Sin embargo, no se espera que los
machos amarillos y sus parejas abandopdn esfuerzo parental ya que, al tener
mayor edad, podrian contar con menor caatide eventos futuros de reproduccion

e incluso llegar a aumentar su esfuerzo reproductivo.

Sitio de estudio

Este estudio se llevo a cabo en un camp®3feha que rodea el 1IB-InTeCh ubicado a 6

km de la cuidad de Chascomus, Pcia. de Bsigkires, Argentina (35° 34’ S, 58° 01’ O,
Figura 1.1). El campo se utiliza principalmente para la agricultura y ganaderia extensivas y
pertenece a la pampa deprimida, la zonae@asna altura promedio de 4 m.s.n.m. y
precipitaciones de 1100 mm anuales (Soriano 199113}itio de estudio esta dividido en
potreros separados por alambrados cuyos badehallan ocasionalmente vegetados por
Tala Celtis talay Espinillo Acacia bonariensisLos alrededores del Instituto y la estancia

se encuentran parquizados y limitan conbosque mixto compuesto principalmente por
EucaliptosEucaliptus sp PinosPinus sp, Acacias Negra§leditsia triacanthos Alamos

Plateado®opulus albay Talas.
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Figura 1.1: Distribucién de las cajas nidos en el campo perteneciente al Instituto de Investigaciones
Bioldgicas 11B-InTeCh

En la temporada reproductiva 2004-200&@ecaron 96 cajas nido, y el nimero de
cajas fue aumentado a 117 en la teragar2005-2006, y a 123 en las temporadas 2006-
2007, 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010. Las cajas nido estan colocadas a 1.3 - 1.7 m de
altura sobre soportes de metal adosadoss gpdstes de alambrado y separadas entre si
aproximadamente 30 m. Estas cajas mi@énx 17 x 13 cm de alto, ancho y largo,
respectivamente, poseen una puerta lateral qumitpeseguir la evolucion de los nidos y
un orificio de entrada de 4 cm de diametom una puerta trampa que puede ser accionada
a distancia (Figura 1.2). Esta trampa permaitepar, y medir y altar, a los adultos

reproductivos cuando ingresan a las cajas.
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Figura 1.2: Caja nido utilizada por los
Jilgueros Dorados paraconstruir sus nidos

En esta Tesis se presentaran los resultadtEnidos en 5 afiae estudio sobre los
caracteres de historia de vida del Jilguero Dotaitalis flaveola pelzemjue permitiran
caracterizar de qué tipo de especie se trasemismo, se mostrard la respuesta de los
individuos a la manipulacién de su esfuereproductivo presente su relacion con la
Maduracion Tardia del Plumaje (edad) derwachos y las hembras a éstos asociadas.

La tesis esta dividida en dos partes,ptamera parte reportéos caracteres de
historia de vida de la especie separados@p8ulos que analizan, en el estadio de huevos
Su numero, tamafio, y el tiempo de incubaaijoe dedican las hembras (Capitulo 2), el
estadio de pichones, donde se analizan lagsocianes en el crecimiento y desarrollo de
éstos en relacion al ambiente térmico del nido (Capitulo 3) y, por ultimo, se analiza a los
padres en su morfometria, cuidado parentalrqakzan y supervivencia aparente (Capitulo
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4) teniendo en cuenta que los machosildeero Dorado presentan Maduracién Tardia del
Plumaje.

La segunda parte, mediante la marapidn del esfuerzo reproductivo de los
adultos, ahonda en los parametros caracterizados en la primer parte y busca determinar si
los individuos manipulados priorizan lavarsion reproductiva actua la futura, y la
relacion de esta respuesta con la edad gemlachos y su coloracion. Se analizan las
respuestas de machos amarillos y blancos, y de sus respectivas hembras, a la manipulacién
de cada sexo de la pareja; los resultadoscemparados con nidos control en los que no
existi6 manipulacion alguna. Se analiza t@nbel crecimiento de los pichones, las
variaciones del peso y condicién fisica de Edultos manipulados y sus parejas, la
variacion del cuidado parental de adultos mpalaidos y sus parejag,las tasas de retorno
de los individuos manipulados y control @loasiguiente de la manipulacion (Capitulo 5).

En el dltimo capitulo de la Tesis (Capitulos®) integra la informacion presentada en las

partes uno y dos y se evallan las caracteristicas de la especie.
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Primera Parte

Capitulo 2: Estadio de huevos

Introduccion

El compromiso entre el tamafio y el nimdeodescendientes es uno de los conceptos mas
discutidos en la teoria de historias de \(i8fiearns 1992). Dada unantidad fija de energia
disponible para enfrentar la reproduccién actualindividuo podria producir muchos hijos
pequefios o pocos hijos y deagrtamafo. Hipotéticamente,mpromiso entre estos dos
rasgos se hace visible si existen limitesrgéticos que impidea un individuo tener un
tamafo de puesta grande y ademas poner hgeandes. El almacenamiento de la energia
representa un componente importante de t@aeidn de las historias de vida. Uno de los
aspectos de almacenamiento de energia quenieaagi® un interés particular es el uso de la
energia almacenada para la reproduccion. A muer-especifico, unaorrelacion negativa
entre el tamafo de la puesta y la masa de los huevos se ha observado con frecuencia en las
aves (Blackburn 1991, Christia@900, pero ver Rohwer y $ggnhauer 1989). En las aves,

el esfuerzo reproductivo congla varias fases distintas. paoduccion de los huevos, que
es el primer proceso de alta demanda eneayéts seguida del periodo de incubacion y del
cuidado parental después de la eclosion. Ptarito, es razonable suponer que al momento
de finalizar la puesta, algunesservas adicionales deben esliaponibles para los eventos
posteriores de la reproduccion, ya sea eméode depodsitos de grasa (en este caso se
denomina a estas aves “capital breedersgppoductores de eneagacumulada) o de una
abundancia suficiente de alimentos dispanifgn este caso se los denomina “income

breeders”, o reproductores de energia incageen el momento, Houston y col. 2007).
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A nivel intraespecifico, lagran variabilidad dentrode una poblacién en la
disponibilidad de energia, se consideraagtdr importante que enmascara el compromiso
existente entre la cantidad y el tamafio de los huevos (van Noordwijk y de Jong, 1986). En
consecuencia, ese compromiso puede namifestarse en forma de una correlacién
fenotipica si existen variaciones entre loslividuos en la evaluacion de la energia
disponible para afrontar el pedo de cria. Los individuos, enmtces, pueden diferir en la
cantidad de energia adquirida que invierten en la formacion de la puesta y no solo en su
valor absoluto sino también e valor relativo a la energéquirida. Sin embargo, si el
compromiso entre las distintas fases de laodymcion es tal, la inversion en la formacién
de muchos huevos de gran tamafio tresgsarejada una menor cantidad de energia
disponible para las fases posteg®de la cria. Esta situacipadria llevar a un insuficiente
esfuerzo de incubacion y/o suministro esadsalimento a los jovees durante el intento
de reproduccioén actual, con efectos adversbsesa supervivencia de las crias (Heaney y
Monaghan, 1996), o bien a la reducciéon del potmreiproductivo futuro de las hembras,
por ejemplo, causada por la pérdida de nw@sporal que fuera invertida en los huevos
(Hanssen y col. 2005).

El tamafio y el nUmero de crias prodasicddurante cada imte® de reproduccion
representan un compromiso en la inversi@raductiva ajustado por la seleccion natural
para optimizar la eficacia biologicafitness (Clutton-Brock 1991, Roff 1992). Aunque el
aumento del tamafio potencialmente benefidada pichdn, la energia adicional asignada
a pichones de mayor tamafio necesariamente reflmcenero de crias en el que los padres
pueden invertir (Daan y Tinbergen 1997). Témbse ha encontrado que en algunos casos
las dimensiones del huevo pueden tener importgraria la supervivergide las crias y su
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posterior desarrollo (Schifferli 1973, Meath 1992, Smith y col. 1995, Smith y Bruun
1998, Styrsky y col. 1999, Whittingham y col. 2007) o puede tener algun tipo de efecto
durante los primeros dias de vida dedimhones (Wardrop y Ydenberg 2003). Por lo tanto,
el conocimiento de la herencia genéticalatedimensiones del huevo es importante para
comprender y describir los efectos de [@gsiones del medio ambiente (Banbura y
Zielinski 1990, Falconer y Mackay 1995, Ojanen y col. 1981). Una alta repetibilidad
dentro, y entre distintas puesties la misma hembra, o demtde una poblacion, indica un
importante componente hereditario del fepotiBoag y van Noordwijk 1987). En cambio,
las variaciones en las dimensiones del huewitrdele una puesta han sido explicadas por
el orden de puesta (Nilsson y Svensson 1993ridjp 1999), por la heredabilidad del
caracter (Ojanen y col. 1979), por paramefisi®ldgicos y ambientales (Ojanen y col.
1981, Nager y Zandt 1994, Zduniak y Antczak 20@®y las eclosiones asincronicas o la
reduccion de nidada (Clark y Wilson 1981fiMéla 1997), o por una mayor disponibilidad
de alimentos (Takagi 2003).

Finalmente, la evaluacién de la enerdisponible para laeproduccién puede estar
sesgada por la condicion fisica o el estatusabdeila pareja congeida (Petrie y Williams
1993, Sheldon 2000), por lo que algunas hembradgoueariar el esfuerzo que realizan en
su descendencia (tamafio de puesta, tamafus deievos) en funcidén de la condicién de su
pareja (Burley 1983, 1988, Gil y col. 1999, Griffitrcol. 1999, Garcia-Navas y col. 2009).

Como los machos de Jilguero Doradegantan Maduracion Tardia del Plumaje y
los machos blancos poseen una coloracién simila de las hembrasi éstas valoran de
manera diferente a los machos en funciésuledad, o alguna caracteristica visible en el
plumaje de los machos amarillos, podrian realuna inversion diferencial en el tamafio de
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Su puesta o de los huevos (Burley 1982I&m 2000, Hargitai 2008). Es importante notar

que, si la coloracion a base de carotenos presente en el Jilguero Dorado es indicadora de la
calidad de esos machos amarillos, los macblancos no pueden aln mostrar esa sefial,
aunque si indicarian su edad. Las hembrgsraemente advierten la juventud y posible
inexperiencia de esos machos y podrian m&dienergia para reproducciones futuras con
machos que han probado sobrevivir mas deafim y estan en condiciones de expresar,
potencialmente, su calidad a través de su plumaje.

El objetivo de este capitulfue caracterizar los paramesr de historias de vida
relacionados al iniciae la reproduccion y determinarestiste alguna vaacion de estos
parametros con la Maduracién Tardia del Plumaje de los machos.

Hipotesis Las hembras que se aparean con maahwaillos pondran huevos de distinto
tamafio que las hembras que se aparean con machos blancos.

Prediccion: el tamafio promedio de los huevos de hembras apareadas con machos blancos
sera menor al tamafio promedio de los huevos de las hembras apareadas con machos

amatrillos.

Materiales y Métodos

En las temporadas reproductivas 2004-20@9@0-2010 se realizaronsitas diarias a las
cajas durante la constrion de los nidos y la puesta de o para determinar la fecha de
inicio de la puesta y la secuencia de hued®®sta. Los huevos fueron numerados en su
polo menor con marcador indeleble, medidodaego y ancho con gare digital (+ 0.01

mm) y pesados con balanza digital (+ 0.01 g) el dia en que fueron puestos.
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Durante el periodo de incubacion de huesmsealizaron visitas dia por medio y se
registraron eventos de interferencia de otsg®ecies (picaduras de huevos o usurpaciéon de
nidos) y abandono o depredacion de los nidosackkcarse la fecha de eclosion los nidos
se visitaron diariamente y se determiné el diaat@miento de los pichones, el intervalo de
incubacion (periodo transcurrido desde quéehlgsvos no fueron encontrados frios, hasta el
nacimiento de la mayoria de los pichones) gx$$tié sincronizacion en el nacimiento. Se
consideraron sincrénicos aquellos nidodanque todos los pichoseclosionaron dentro
de las 24 hs.

La extensién de la temporada reproducteadefini6 como el tiempo transcurrido
desde la puesta del primer huénasta el inicio de la Ultimpuesta. El tamafio de la puesta
se calculd para todos aquellos nidos que commpletsu puesta sin sufrir interferencias y se
la consideré finalizada cuando no se a@rraron nuevos huevos durante 2 dias

consecutivos.

Andlisis estadistico

Se analizo la fecha de inicio de los eventeproductivos, la cantiday el tamafio de las
puestas, y la duracién del periode incubacién de los huevos de las hembras apareadas
con machos amarillos y blancos con un Modefear Generalizado Mixto, para lo que se
utilizé el paquete estadistico de distrilfuciibre R-project 2.11.1. Se utilizé la maduracion
del plumaje de los machos como factor #§o todos los casos y dado que las mismas
hembras realizaron varias puestas panpmrada y se reprodujeron en temporadas
sucesivas, se incluyo la identidad de la hemékaumero de puesta (1°, 2° y/o 3° de la

temporada) anidado dentro ¢k identidad de la hembra, aho, y la fecha de puesta
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estandarizada por afio (fecha de puesta -afdehpuesta promedi@svio estandar) como
factores aleatorios del analisis. Para analizéedha de la primera psta de cada hembra y

la cantidad de puestas de las hembras apareadas con machos de plumaje amarillo y blanco,
se usé la identidad de la hembra y el afio como factores aleatorios del modelo. Para el
andlisis de la fecha de puesta estandarizada de la primera puesta, la cantidad y el tamafio de
las puestas y el periodo de incubacion,apeoximd el error de las variables a una
distribucion Poisson y se utilizé ufincion conectora logaritmica.

Como los huevos dentro de una puesta \silecesivas puestas de una hembra no son
independientes, para el andlisis la masa de los huevosiseluy6 a la identidad de la
hembra y a la puesta anidada dentro de latiaksh de la hembra aw efectos aleatorios
dentro del modelo. Se inqmr6é el orden de puesta comma variable de medidas
repetidas, y se utilizé elfia, la fecha de puesta estanzida, el plumaje del macho
(amarillo/blanco), la condicion de la hembrdimida como los residuos de la regresion
significativa del peso corporabbre el largo de tarso corefectos fijos del modelo. Para
este analisis se utilizardndas las puestas con 4 huedeshembras conocidas (n=110),
dado que es el tamafio de puesta mas frecu€atebién se calculd la repetibilidad del
tamafio de huevo de las nidadas para las pesnanestas de hembras que se reprodujeron
en afos sucesivos, y para puestas sucedesso de una misma temporada reproductiva
(Lessells y Boags 1987).

Para todos los modelos mixtos se usésthdistico de Wald con una distribucion F
para determinar la significancia de los efectos fijps<(0.05) y se cald6 la potencia
asociada con cada resultado no significatile® acuerdo a lo propuesto por Seavy y
colaboradores (2005). Los resultados geman como medias error estandar.
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Resultados

Se siguieron 395 intentos de nidificacide éstos 165 fueron no exitosos y se pudo
identificar la causa de fracaso en el %l de los casos. La mayoria de estas fallas
identificadas ocurrieron durante el elta de huevos (82%) y fueron causadas por
interferencia intra e inter especifica por sitil@snidificacion, pringgalmente con el Tordo
Musico Agelaioides badiugn = 26), la Ratona ComUfroglodytes musculug = 23), y
con la Golondrina Ceja BlancBachycineta leucorrhog&n = 15), en 27 casos el nido fue
abandonado por la pareja sin motivo aparefdenbién se detectaron pérdidas de nido por
interferencia con una pareja de Espinero Pecho MandPlaaicellodomus striaticollign =

2), y en un caso por la utilizaei de la caja nido como péec por una pareja Lechuza de
las VizcacherasAthene cunicularia.Se detectaron 4 evestadonde la incubacion se
extendié hasta 6 dias mas que el promedio y los huevos nunca eclosionaron. Malas
condiciones ambientales provocaron el abandde nidos durante lauesta e incubacién
de los huevos (n = 6).

De los 395 nidos monitoreados, el 35(fo= 138) fracas6d dante la puesta e
incubacion, antes de poder determinar elrcd# macho asociado al nido debido a que es
menor la presencia de los machos en laosien estos dos periodos iniciales de la
reproduccion, pero si se lograron monitorear 80 nidosatgos blancos y 177 de machos
amarillos. El porcentaje de nidos ocupadostdi@l disponible de cajas-nido en la colonia
de Chascomus fue 26%, 50%, 55%, 42%, 29% y d@fante las temporadas reproductivas
2004-2005 a 2009-2010, respectivamente. Durarnéepesiodo se detectaron 11 nidos en

cavidades naturales, seis de ellos pertenecian a machos blancos y cinco a machos amarillos,
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aunque la mayoria (70%) de ellos no llegaa término debido al abandono del nido por
causas no determinadas durante el est@eibuevos. Ambos sexa®ntribuyeron con la
construccion del nido en el cenmtile la caja nido con una mata pasto seco; el interior de
la copa fue tejido con cerdas de caballo y fipastos, flores de cardo, etc. (Palmerio y
Massoni, inédito). Laemporada reproductiva duré apnmedamente 5 meses y el primer
intento de nidificacién en las temporadasdséecté un 6 de octubre y el Ultimo un 19 de
marzo (Figura 2.1).

40 1

357+

Cantidad de nidos

0 : == : : : : : : —r
18-Sept 28-Oct 7-Dic 16-Ene 25-Feb 6-Abr

I'~_ Blancos
8-Oct 17-Nov 27-Dic 5-Feb 17-Mar

Amarillos
Fecha

Figura 2.1: Distribucién de la frecuencia de puestas para machos de plumaje maduro
(amarillos) e inmaduro (blancos) a lo lago de las temporadas reproductivas 2004-2005 a
2009-2010.
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Las hembras de Jilguero pusieron un huevo por dia en todos los casos. Su color fue
variable; su fondo fue blanco o crema, comaties marrones e irregulares agrupadas en el
polo mayor o formando pequefipsntos dispersos homogéneateeen todo el huevo. El
tamafio promedio de puesta fue de 3.97 = 0.05 huevos (n = 227 nidos).

No se encontraron diferencias significas en la fecha de la primera puesta
estandarizada por afio, el nimero y tamafilasi@uestas, el periodo de incubacion en las
puestas o la sincronizacion en la eclosiétodehuevos puestos por hembras apareadas con
machos amarillos o blancos (Tabla 2.1)

Tabla 2.1: Resultado del Modelo Lineal Generatiado Mixto usado para analizar el estadio de
huevos de hembras apareadas con machos de plumaje amarillo o blanco, factor fij@elor

del macho; factores aleatorios: idendad hembra, identidad hembra*nimero de
puesta. B = blanco, A = amarillo. Entre paréntesi se indica la potencia de la prueba.

Variable n(3dB) n(3A) Wald p Media + ee
Fecha de la primera puesta (*) 74 123 0.93 @3y 24-Enero+2.6
Numero de puestas (*) 40 62 0.14 0(78) 1.69 £0.09
Tamafio de puesta 64 96 0.00 0§20 3.87 £0.05
Duracién incubacion (dias) 43 81 0.35 0(6%) 12.95+0.11
Eclosiones sincronicas (%) 52 108 1.30 31 45+ 2

(*) Factores aleatorios: hembra, afo.

En la Tabla 2.2 se reportan los pesos promedio de los huevos para puestas de 2 a 5
huevos de hembras de Jilguero Dorado; notaxisliferencias significativas en el peso
promedio de los huevos pertenecierstigaiestas de 2, 3, 4 60 5 huevos (ANOVAs 1.24

gl = 3,324, n = 328 = 0.7).
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Tabla 2.2: Peso promedio de los huevos das puestas + error estandar (g) de Jilguero
Dorado, su relacion al tamafio de la puesta y la posicion de los huevos en la secuencia de
puesta. Como no se encontraron diferencias e nimero y tamafio de puestas se usaron las
puestas de ambos tipos de machos; n es el nénm de nidos con dos, tres, cuatro y cinco
huevos puestos..

Orden de puesta

Tamario de n  Primero Segundo Tercero Cuarto Quinto Media * ee
puesta

2 21 2.12+0.05 2.160.05 2.12+0.18

3 78 2.14+0.02 2.1&¢0.02 2.1&0.02 2.15+0.14

4 161 2.07£0.02 2.120.02 2.1¢0.02 2.180.02 2.14+0.16

5 68 2.03x0.03 2.040.03 2.120.04 2.140.04 2.14+0.04 2.10%0.18

Se encontrd que el peso promedio deHoevos puestos porrhbras apareadas con
machos amarillos fue significativamente mayme el peso de $ohuevos puestos por
hembras apareadas con machos blancos (Wald =gt.61]1, 421.2p = 0.032,n = 440
huevos), en toda la secw#n de puesta (Wald = 47.6§l, = 3,381.7,p < 0,001 n = 440
huevos, Figura 2.2). No se enaambn efectos del afio, la fectia puesta o die condicion

fisica de las hembras solakpeso de los huevos.
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Figura 2.2: Peso de los huevos puestos secuencia por hembras apareadas con machos de

plumaje maduro (amarillos, A) y con machos dglumaje inmaduro (blancos, B). El asterisco
representap < 0.001.

La repetibilidad en el peso de los huededas primeras puestas de hembras que se
reprodujeron en temporadas sucesivas fue & (a repetibilidad del peso de los huevos
de hembras que se reprodujeron mas devema&n una misma temporada reproductiva fue

de 0.74.
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Discusion

En los 6 afios de muestreo se siguié un arémmportante (n = 3 de intentos de
nidificacion de Jilguero Dorad®&icalis flaveola pelzeniSe encontré que los machos
blancos de Jilguero Dorado logran accedesitios de nidificacién, obtienen pareja y
pueden llevar adelante una pteeexitosa. De las numerogagestas en las que se logré
identificar el plumaje del macho que la fapa (65 % del total de puestas), una tercera
parte pertenecié a machos blancos lo que sugiere que no son pocos los machos de plumaje
inmaduro que logran reproducirse esistema de cajas nido de Chascomus.

El comportamiento de construcciodel nido puede indicar la condicion
reproductiva de un individuo y puede estimular reproductivamente a su pareja (Collias
1964). En este estudio hemos observado que as@xos participan d@ construccion del
nido; este comportamiento compartido pods&tar relacionado comna evaluacion de la
pareja y ser utilizado para determinaresfuerzo reproductivo que va a realizar cada
individuo (Soler y col. 1998a, 1998b).

La mayor pérdida de los nidos (82%)dié durante la puesta incubacién de los
huevos, indicando que este es el periodo médsitde para esta especie, y cuando se pudo
determinar la causa, se detectaron eventomtdeferencia o competencia por el sitio de
nidificacion con otras especies que utilizanidasles secundarias paranstruir sus nidos
como el Tordo Musico, la Ratona Comun ydalondrina Ceja Blanca. La mayoria de estas
interacciones se dieron dutanlos primeros meses de la temporada reproductiva del
Jilguero Dorado, que es cuando se superpmme las temporadas reproductivas de las

especies mencionadas (Escobar y col. 2011).
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La temporada reproductiva de esta espesi@xtensa como $& reportado para
otros granivoros del HemisferNorte (Hill 2002, Johnson 2002 studios realizados en
variadas especies han encontrado que Bshos de plumaje inmaduro llegan a las zonas
de cria mas tarde (Balbontin y col. 2007),s00 capaces de atraer pareja, o lo hacen mas
tarde en la temporada (Ficken y Ficke967, Greene y col. 2000, Kingma y col. 2008).
Hembras apareadas con machos de plumajadaro comienzan las puestas de huevos mas
tarde que aquellas parejas de machogldenaje maduro (Lanyon y Thompson 1986,
Saether 1990, Komdeur y col. 2005) y ponenspagemas pequefias (Lyon y Montgomerie
1986, Saether 1990, King y col. 2001). En esteidds no se registré el patron de
asentamiento de los machos, pero la displdiol de cajas nidos fue abundante a partir de
finales de septiembre. Si los machos amarillos se establecieron antes que los blancos esto
no se vio reflejado en la fecha de puadgasus respectivas mbras dado que éstas no
comenzaron a poner antes en la temporagiedeactiva, un comportamiento que deberia
ser ventajoso en una especie que realiza multiples puestas por temporada como es el caso
del Jilguero Dorado. Ademas, las hembraaregdas con machos blancos realizaron el
mismo numero de puestas en una temponadd,tamafio de las puestas también fue el
mismo que aquellas hembras apareadas con machos amarillos.

No se encontraron diferencias en el thmpromedio de los huevos de nidos de 2 a
5 huevos, estos resultados concuerdan loopropuesto por van Noordwijk y de Jong
(1986), quienes plantean que a nivel intrae$igecila gran variabilidad dentro de una
poblacién en la disponibilidad de energiacsasidera un factor importante que enmascara

el compromiso existente entredantidad y el tamafo de los huevos.
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La variacion en el tamafio de los huedassuna misma puesta ha sido estudiada
ampliamente y numerosas hipétesis han sidotgdalas. La hipoteside supervivencia de
nidada (Howe 1976, Clark y Wilson 1981, Slaglgl col. 1984), esta basada en que
cuando existe una eclosion asimica de los huevos, productd dcio de la incubacion
anterior a la finalizacién de la puesta, se genma jerarquia en el tamafio de los pichones
dentro del nido, ya que algunos pichones nag#as que otros. Esta jerarquia podria ser
contrarrestada asignando una mayor cantidad de recursos a los ultimos huevos puestos, lo
que haria que los ultimos pichones nazcam un mayor tamafo relativo. Nuestros
resultados revelan que el tamafio de losvbsiaument6 con el orden de puesta, y cada
huevo puesto fue significativamente mas gragde el anterior pardas puestas de 4
huevos. Sin embargo, sélo la mitad de hlidos tuvo nacimientaasincronico, y la
diferencia entre el primer gl Ultimo pichén nunca supetas 48 hs. En su revision sobre
los factores que afectat tamafio de los huevos en Pdsemes, Christians (2002) resalta
gue en la mayoria de los casos las difei@s menores entredchuevos de una misma
puesta suelen afectar a loshwioes sélo durante unos pocoasdy que el solicito cuidado
parental suele erosionar estas diferencias, resultando en la ausencia de un efecto sobre la
supervivencia de los pichones. Los resultadosrotdds en este estudio son, en el mejor de
los casos, correlacionales y solo medianigedarmentos de manipul@n en la asincronia
del nacimiento se podria evaluar si el maymnafio de los ultimos huevos tiene un efecto
positivo sobre la supervivenaik la nidada completa.

En el Jilguero Dorado se eardraron altos valores de repmiidad en la masa de los
huevos dentro y entre temporadas reprodas para puestas de una misma hembra,
comparados con los reportados para los pinzones (comedores de semillas y de tamafio
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semejante al Jilguero Dorado), conpara el Pinzon Grande de DarwiBeospiza
magnirostris el Pinzén Grande del Cact@eospiza conirostr{(Grant 1982) o el Pinzon

del DesiertdRhodospiza obsolefgrosef y Zduniak 2008). Numesos estudios encuentran

que la masa de los huevos es un caractemltorgrado de repetibilidad en comparacién

con otros caracteres reprotivos (Christians 2002) y, polo tanto, tendria un alto
componente hereditario. Simultaneamentedsterminé que las hembras apareadas con
machos amarillos tienen mayor masa corp@valr Capitulo 4) y, luego de controlar
estadisticamente su masa, se observd syige huevos tienen mayor masa que los de
hembras apareadas con machos blancos. Eetokados sugieren que hembras de mayor
calidad fenotipica tal vez pueden elegir achbs de mayor edad y/o calidad (machos
amarillos). El mayor tamafo de huevoslde hembras apareadas con machos amarillos
podria deberse a que éstas tienen mayor calidad y su tamafio de huevos es siempre mayor
(i.e. alta repetibilidad entre y dentro de las temporadas) o, alternativamente, a que al
aparearse con machos de mayor edad ylidachlas hembras realicen una inversion
maternal diferencial en la masa de sus huéBasley 1988). Debido & estructura de los

datos recolectados no es s adn distinguir entre estas dos posibilidades.

Finalmente, el nimero de puestas y de huevosada puesta, los hace semejantes a
Emberizidos del Hemisferio Norte como en el caso de Junco Ojioskurog hyemalis
para el cual el tamafio de puesta promedgide 3.9 huevos (Ghalambor y Martin 2001), o
para el Gorriébn de Cola VerdBipilo maculatuscuyo tamafio de puesta es de 3.7 huevos
(Dobbs y col. 1998), mas cercanos a especies storiai de vida rapida que a especies de

vida lenta, comunes en el Hemisferio Sur.
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Capitulo 3: Estadio de pichones:

Introduccion

La velocidad a la que los animales jévenes crecen en masa corporal y en tamafio tiene
consecuencias importantes para su superviggnpara el éxito repductivo de sus padres
(Lack 1968). Por ejemplo, un animal crecieredan ritmo acelerado puede completar su
desarrollo dentro de un periodo limitado parabundancia de alimentos (Lack 1968),
disminuyendo su vulnerabilidad a la de@eidn (Weathers 1992, Ricklefs y Starck 1998,
Remes y Martin 2002), y mejorando su capatida termorregulaciéon en su ambiente
debido a su reducida proporcide superficie-volumen (ldassen 1994, Schekkerman y
col. 2003). Existe una gran variacion en las tasas de crecimiento entre especies de aves de
tamafio similar (Ricklefs 1968, 1973, StarciRicklefs 1998, Kosztolanyi y col. 2007).
Esta variacion en la tasa de crecimiemuede ser una consecuencia de diferencias
ambientales (temperatura o disponibilidad alenentos), del tiempo disponible para la
alimentacion y de la asimilacion de la enemgaesaria para mantener las funciones vitales
(Ricklefs 1968, Ricklefs y White 1981, Beinta y Visser 1989a, Remes 2007), como la
temperatura corporal (Beara y Visser 1989b, Klaasser929 Schekkerman y col. 1998a,
1998b).

Las aves altriciales son particularmentenesables durante su periodo en el nido y
dependen completamente del cuidado parepsab el calentamiento, alimentacion, y
proteccionj.e. hay una dependencia térmica de los pichones de sus padres y el ambiente, y

ademas carecen de movilidad durante el periodo inicial de su vida (Morton }0¢2)
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Austin y Ricklefs 1977, Finch 1984). En efedihabilidad de responder a estimulos con
movimientos rapidos y coordinados y de maetetemperaturas corporales elevadas son
importantes para la supervivencia de f@shones al emanciparse del nido (Pereyra y
Morton 2001). Sin embargo, la rapida adqu@icte estos caracteradultos trae costos
asociados, ya que la energia invertida en lent@amiento corporal nesté disponible para

el crecimiento y el desarrollo de los tejid@®reyra y Morton 2001) y puede tener efectos
sobre el éxito reproductivo de los individuos ysssceptibilidad a enfermedades, parasitos,
etc. (Roff 1992, Stearns 1992).

La edad a la que los pichones altiiesa alcanzan la endotermia (endotermia:
capacidad de mantener la temperatura corporahvés de la generacion metabdlica de
calor, Ricklefs 1996) ha recibido temprana eié&m de los investigadores y, aunque se han
sefalado varios factores goeeden afectarla, todavia es saade debate. Dawson y Evans
(1957) sefialaron que la edad gure se alcanza la endotermeista asociada al tiempo de
permanencia de los pichones en el nido. Piosteente, esta as@aiion fue puesta en duda
por Maher (1964) quien Bel6 la existencia de especigse diferian marcadamente en el
periodo de permanencia de los pichones amdel pero adquirian landotermia a edades
similares y Ricklefs y Hainsworth (1968) denrasbn que la edad de la adquisicién de la
endotermia no ocurre en la misma etapa del crecimiento en todas las especies.
Aparentemente, la edad de adquisicion de tlbemmia esta fuertemente asociada a la tasa
de crecimiento en peso de los pichones y @sta vez, al tamafio corporal de la especie,
pero también puede depender de la tasa de crecimiento de las plumas, del aislamiento
térmico del nido, o de otros factores que deteamia tasa de pérdida de calor y/o cambios
en el desarrollo metabdlico (Dunn 1975).
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La mayoria de los estudios centrades la habilidad de los pichones para
termorregular se han realdm exponiendo a los pichones gasatemperaturas fuera del
nido, registrando la variacion de su tempeetorporal y compard@ola con la variacion
que muestran los individuos adultos expuestdas mismas condiciones. Estos estudios,
por sus metodologias, se han amra estudiar el desarrollgiflogico de la homeotermia
de los pichones (capacidad de un individuslagio de mantenerse caliente) pero esta
variable no necesariamente coincide con el desarrollo de la homeotermia efectiva
(capacidad de regular la temperatura corpalr@dedor del 75 % delivel de los adultos,
Dunn 1979). En efecto, en caoodnes naturalesjos patrones de darrollo de la
homeotermia en los pichones pueden ser diferentes ya que la estructura del nido y la
proximidad con sus hermanos pueden provesmtciaislamiento térmico y hacer que las
condiciones sean mas benévolas (Clark #4981, Visser 1998). Ademas, la cantidad de
pichones presentes puede afetaarcondiciones ambientales @rinterior del nido (Kattan
y Gomez 1992) y éstas, a su vez, afectadedarrollo de los pichones y la edad de
adquisicién efectiva de su capacidad aeteregular (Dunn 1976, 1979, Visser 1998). Sin
embargo, la mayoria de los estudios gemalian el efecto de la variacién del
microambiente térmico del nido han procuradtablecer su relaciénmtdéa temperatura de
los huevos durante la puesta y el periodandgebacion y son relativamente escasos los
trabajos orientados a medir el ambiententéo durante del desarrollo de los pichongs,
luego de su eclosion (Chaplin y col. 2002).

Los machos blancos poseen, en principio, desventaja relativa con respecto a los
machos amarillos al momento de establdeeritorios y/u obtener pareja. En algunas
especies se ha establecido que estos matehpkimaje subadulto seproducen de forma

39



Maduracién tardia del plumaje y costo reproductivo en el Jilguero Dorado.
Lic. Andrés Gabriel Palmerio

oportunista o realizan un menor esfuergmoductivo que los machos de plumaje maduro
(Rohwer y col. 1980, Procter-Gray ifolmes 1981, Arcese y Smith 1985, Hill 1988,
Hakkarainen y col. 1993, Sundberg 1995, Greene y col. 1996, Gyeewie 2000, Part
2001, Karubian 2002, Powlesland 2002, Komdeuaoly 2005, Valle y col. 2006). Por ello
podriamos esperar un menor esfuerzo paremdbs machos blancos que en los machos
amarillos. Si asi fuera, las hembras podriangensar ese comportamto y forrajear mas

a costa de dejar a sus pichones expuestias é&emperaturas ambientales con el costo
energeético que eso acarrea, lo que podriarilega un crecimiento menor de los pichones
en los nidos pertenecientes a machos blancos.

Los objetivos de este cadituson: comparar el desallo de los pichones de
Jilguero Dorado (pardmetros de crecimientd) éxito de emancipacion de los pichones
pertenecientes a machos amarillo y blanco y el ambiente térmico de sus nidos.
Hipotesis existen diferencias en los parametdsd crecimiento de los pichones, en su
éxito de emancipacion y en el ambiente téonde los nidos en que se encuentran los
pichones de nidos atendidos por machos amarillos y blancos.

Predicciéon. los nidos atendidos por machosandos presentaran menores tasas de
crecimiento, menor peso asintético y éxito de emancipaciélogdgichones y menor

temperatura promedio que los niddsendidos por machos amarillos.

Materiales y métodos

Los pichones fueron pesados cada 2 dias desde el dia 0 (dia de ecbstge) dia 12 de
vida con Pesolas de 10 y 30 g, (precision +y0@5 g, respectivamente). Para evitar la

partida prematura de los pichenéel nido se decidid no pesaricon posterioridad al dia
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12 de vida. A todos los pichones se les colocé un anillo numerado de aluminio en el dia 8
de vida para su posterioreidtificacion. Se midié la ganaacde peso de los pichones
ajustando el crecimiento de cada piclada funcidn sigmoidea de Gompertz

y(t) = a€,

dondex = €, a = peso asintético, I es la tasa de crecimiento. Se promediaron los
parametros de los pichones pertenecieateada nido, y se compararon los valorea ge
K para nidos pertenecientes a hembraaregmlas con machos amarillos y hembras
apareadas con machos blan&an posterioridad al dia 12 se realizaron visitas diarias a las
cajas donde se registrd, con céaytéa presencia/ausencialds pichones y se determiné la
fecha en que éstos abandonaron el nido y cuantos lograron hacerlo.

Para estudiar el efecto de la tempemtambiente y la edad de los machos que
atendian los nidos sobre el ambiente térndeoesos nidos, segistré la temperatura
ambiente () y del nido (T), desde el dia 0 de vida deslpichones (dia de la eclosion)
hasta el dia posterior a su emancipacionm#d, utilizando sensores y almacenadores de
temperatura. La Jy T, fueron registradas, una vezdea3 minutos, en 114 nidos que
contenian entre 2 y 5 pichones (nimero de nidos2, 3, 4 y 5 pichones pertenecientes a
machos blancos = 10, 15, 20 y 8; y pertende® a machos amarillos = 10, 19, 24 y 8,
respectivamente). Para ello, @#izaron equipos sensoresaajmacenadores de temperatura
(HOBO-H8 con sensor U12, precision + 0.25.°€l almacenador junto con el sensor
externo fueron sujetos con gomas debajo dmaja nido donde quedargrotegidos de la
radiacion solar directa y la lluvia. El sensoterno fue colocado en posicidon horizontal en
la base de la copa del nido, sujeto con gasrpara que estuvieea contacto directo con
los pichones, y su posicion fue revisada diarpedio. Los datos de dia, hora, temperatura
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ambiente y del nido fueron descargados yaakmados en una computadora utilizando el

Software BoxCar Pro V3.51 para Windows.

Anadlisis estadistico

Se analiz6 la tasa de creggmto y el peso asintético des pichones, el tiempo de
permanencia, la proporcion de los pichoneslqged abandonar el do y la cantidad de
nidos exitosos de hembras apareadas con machos amarillos y blancos con un Modelo
Linear Generalizado Mixto, utilizando el paquetgadistico de disbucion libre R-project
2.11.1. Se utilizé la coloracion del plumaje ke machos como factor fijo (Blanco-
Amarillo) y se incluyo la identidad de la hembeh nUmero de puesta (1°, 2° y/o 3° de la
temporada) anidado dentro de la identidad de la hembra, el afio, el nUmero de pichones
presentes en el nido y la fecha de puesta@atezada por afio como factores aleatorios del
andlisis. Se aproximoé el error de la valéab una distribucién noral y se utilizé una
funcion conectora Identidad en el caso ddlliais de las tasas de crecimiento y peso
asintético. Para analizar la proporcion dehpnes que abandonaron el nido y el tiempo de
permanencia de los mismos en el nido s®xamo el error a una funciéon Poisson y una
funcion conectora logaritmica y para el cdsbéxito de nidificacién una funciéon Binomial
y funcién conectora logit. Se utilizé6 un eito de eliminaciébn paso a paso hacia atras
utilizando el criterio de informacion de Akaigara seleccionar el modelo de mejor ajuste.

Se calculé la temperatura media del ante y de cada nidowdiendo el dia en
cuatro franjas horarias d& horas de duracién (00:00:69, 06:00-11:59, 12:00-17:59 y
18:00-23:59 hs). Laly 3?franjas horarias constituyen los periodos mas estables3pla 2

4® franjas son las de mayor amplitud térajicdebido a la variain de temperatura
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ambiente que ocurre a lo largo del dia como consecuencia de la salida y puesta del sol.
También se dividi6 el periodo de permanencitodegichones en el nido en 4 intervalos de
edades de 3 dias de duracion cada uno (163,749 y 10-12 dias de vida). Se utilizé un
Modelo Lineal Generalizado Mixto, con el paquete estadistico de distribucién libre R-
project 2.11.1. Se utilizd la coloracion del phjg de los machos como factor fijo y se
incluyé la identidad de la hembra, el nUmergdesta anidado dentro de la identidad de la
hembra, el afio, el numero de pichonesspntes en el nido y la fecha de puesta
estandarizada por afio como factores alemtodel andlisis. Se utilizaron las franjas
horarias y los intervalos de edad como deet cruzados de mekdis repetidas en el
modelo. Se aproximé el error de la variableina distribucion Noral y se utilizé una

funcién conectora identidad.

Resultados

Los pichones pesaron al nacer 2.3 £ 0.1 g y ftega 14.7 + 0.2 g en el dia 12 de vida. La
tasa de crecimiento diario de los pichones Kue 0.31 £ 0.06 y alcanzaron su peso
asintotico al octavo dia, aunque permanecieroel @ido 14 dias (@bla 3.1). Los pichones
abrieron los ojos en ef®4dia; en el mismo dia asomaross lcanutos de las plumas en las
alas, éstos se abrieron en ¥l @&a y mostraron la mitad de la pluma en éPt2a de vida.
Sobre la columna vertebral, los canutos asomaron éhdih6éy se abrieron al'Bdia. Para

el 17° dia las plumas, aunque no completamentamelladas, habian cubierto todo el

cuerpo (Imagen 3.1). El 87% de los pich®macidos se emancipd del nido y ninguno
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regreso a él luego de su paaticEn el 55% de los nidos ddguero Dorado al menos un
volanton logré abandonar eido de manera exitosa.

Imagen 3.1: Imagen de un pichoén
de Jilguero Dorado a los 4(A),
8(B) y 12(C) dias de vida.

No se encontraron diferencias en losapaetros de crecimiento de los pichones
nacidos en nidos de machos amarillos y td@nya sea en la tasa de crecimi¢ghtmen el

peso asintético (Tabla 3.1, Figura 3.1).
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Figura 3.1: Crecimiento en peso de los pichones nacidos en nidos pertenecientes a machos
amarillos y a machos blancos.

Los pichones pertenecientes a nidos de hembras apareadas con machos blancos
tendieron a dejar el nido medida mas tarde que los de las hembras apareadas con machos
amarillos (14.6 + 0.2 diass 14.1 + 0.2, respectivamente) rpeste resultado no alcanzé
una diferencia estadisticamente significatiya= 0.06, Tabla 3.1). La proporcion de
volantones emancipados del nido y el éxitond#ficacion de las hembras apareadas con

ambos tipos de machos no fueron significativamente diferentes (Tabla 3.1).
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Tabla 3.1: Resultados de la comparacion deariables relativas al crecimiento, emancipacion y
temperatura del nido a los 4 a 6 dias de vidde los pichones de Jilgero Dorado nacidos en
nidos atendidos por machos blancos y amarillos, analizadas con MLGM (ver texto) Al no
encontrarse diferencias se reporta la media e de las variables de ambos tipos de nido.
Valores entre () representan la potencia del analisis.

Variable (C?Blr;nco) (C?Arr?arillo) Wald p Media * ee
K (tasa crecimiento) 41 76 2.37 068 0.31+0.06
Peso asintético () 41 76 2.85 029 14.3+0.2
Tiempo en el nido (dias) 39 70 3.76 09§ 14.3+£0.2
Exito de emancipacion (%) 39 70 0.22 063 87 +3
Exito de nidificacion (%) 49 82 0.07 0.™®y 55+5
Temperatura del nido (°C) 23 38 256 056 32.5+0.22

La temperatura de los nidos atendigm® machos blancos y amarillos no fue
diferente (Figura 3.2, Wald = 2.56= 0.56, n = 61) luego de conlao estadisticamente la
temperatura ambiente y cantidad de pichgmesentes en el nido. Sin embargo, en la
Figura 3.3 se puede observar que la tempexatle los nidos pemecientes a machos
blancos presenta valores promedio mas bgjeslos pertenecientes a machos amarillos en

los 4 intervalos de edades analizados, aunguéo suficiente para generar diferencias

estadisticamente significativas.
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Figura 3.2: Temperatura de un nido con 4 pichones de Jilguero Dorado durante los 16 dias
posteriores a la eclosion (cirdoes llenos rojos) y del ambiente (circulos vacios azules) .
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Figura 3.3: Temperatura promedio (+ ee) del iterior de los nidos de 4 pichones atendidos por
machos blancos (n = 20) y amarillos (n = 24) end@uatro intervalos de edad analizados (1-3,
4-6, 7-9 y 10-12 dias de vida).
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Discusion

Estudios reatados en otras species hancontrado que los machos de plumaje inmaduro
arriban a los sitios reproduetis mas tarde (Golondrina ComHirundo rustica Balbontin

y col. 2007), no son capaces de atraer paeja, 0 acceden a ellas mas tarde en la
temporada (Reinita americaSatophaga ruticillaFicken y Ficken 1967, Colorin aliblanco
Passerina amoenasreene y col. 2000, Pajaro mosd@emiz pendulinykingma y col.
2008). También se ha reportado que las meamtapareadas con machos de plumaje
inmaduro generalmente tienen un menor narderpichones y volantones exitosos (Pinzén
terrestre median&eospiza fortisGrant 1990, Seethd©90, Colirrojo tizonPhoenicurus
ochruros Weggler 2001, pero ver también al Bolsero de Baltilterus galbula Flood
1984, Chipe gorriamarill®endroica pensylvanic&ing y col. 2001).

En el Jilguero Dorado, en cambio, hemencontrado que los machos blancos a
menudo logran reproducirse con éxito en lgascaido y, ademas, lasriables de biologia
reproductiva correspondientes al estadio de pietow difieren de faencontradas en los
pichones de nidos de machos amarillos.

Al parecer, las hembras de Jilguédorado no realizan un esfuerzo diferencial en
funcion del color (edad) de su pareja en lagabées aqui analizadas ya que el crecimiento
y la temperatura del nido no fue distinta erlos nidos perteneciest@ uno u otro tipo de
macho; el caracter descripti de los datos, sin embargoeo nos permite rechazar la
hipotesis de asignacion difeidal de Burley (1988).

La potencia calculada para los analigisalizados con elModelo Lineal
Generalizado Mixto fue mas bien baja pamguahs variables y aceptable para los demas,

de acuerdo con las definiciones de Nur y ¢@P99). Sin embargo, la utilizacion de
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técnicas de andlisis retrospectivo en laepota es objeto de caaversia (Colegrave y

Ruxton 2003). Como no se pudo rechazar la hipdtada de ausencia de diferencias en la

biologia reproductiva de las hembras apaasazbn machos plumaje maduro e inmaduro,

los resultados de este estudio deben ingpse con cautela. Aroporcionar cajas nido,

probablemente disminuy6 la competencia entre machos por el acceso a cavidades de

nidificacion, haciendo mas faghra los machos blancos alée nidos y atraer pareja.
Finalmente, la tasa de crecimienko£ 0.31) es notablemenbaja, y caracteristica

de especies de vida tropicales de vidaaerh comparacion con especies granivoras del

Hemisferio Norte (Royle y col. 1999).
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Capitulo 4: Estadio Adultos

Introduccion

La maduracion tardia del plumaje (MTP) sfgr@ que las aves jévenes no adquieren su
plumaje adulto definitivo en su primer afio dda, por lo que pasan su primera estacion
reproductiva luciendo diferentes de los induos de su mismo sexo que tienen mayor
edad. La maduracion tardia del plumajeuasfendmeno muy exteittb entre las aves
paseriformes, Cucco y Malacarne (2000) concluyeron que 96 de las 137 especies de
paseriformes palearticas que evaluaro®4yPresentaron algun tipo de maduracion tardia
en el plumaje, y Hill (1996) sefal6 que latdbuciéon de MTP entre las especies demuestra
gue ha evolucionado de manera independienteagas ocasiones a largo de la historia
evolutiva de este grupo.

La mayoria de la literatura sobre MTP se ha centrado en la hipétesis de la
adaptacion de veran@ohwer y Butcher 1988)jue se basa en dos premisas (1) que el
primer afio los machos son competidoresriofes a los machos mayores, y (2) que la
maduracién tardia del plumaje permite un aument el éxito reproductivo de las aves
durante su primer afio de vida. RohwerBytcher (1988) también sefialaron que la
maduracién tardia del plumaje podria aumel#asupervivencia duraa el invierno, por
ejemplo, al reducir la agsgn de individuos de pluaje maduro en las zonas de
alimentacion o al reducir ldepredacion. También sefialaron ,oere todos los paseriformes
de América del Norte con MTP, la falta denfada en la primavera se traduce en que el

plumaje que tienen durante el invierno sentieme hasta después de la temporada de
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reproduccion. La “hipétesis de la adaptaciomalerno” es concordante con la presencia
del plumaje inmaduro durante la primerenpwrada de reproduccion, aun si ese plumaje
sub-adulto es desfavorable para sus poresddurante la tempada reproductiva. Esto
podria explicar los resultados encontrages Stutchbury (1991)donde la maduracion
tardia del plumaje resulta ser desfavorgidea los sub-adultos de Golondrina Purplrea
Progne subisdurante su reproduccién. También esildesque la MTP ocurra por razones
no adaptativas (Stutchbury 1991, Landmann y Koliirk®95), por lo que la hipotesis de la
adaptacion al invierno no debe s@vocada sin espiritu criticen ausencia de evidencias a
favor de la hipétesis dedaptacion al verano.

El retraso en la adquisicion del plumaje nupcial definitivo hasta después de la
primera potencial temporada reproductivaudendividuo (Rohwey col. 1980, Hill 1996)
se asocia con la edad, pero también cowoalicion fisica y/o el contéa social (Galeotti y
col. 2003, Karubian 2008). Hllumaje diferente, que suetaracterizar a los individuos
(machos en general) con MTP, puede indetaango social en espies donde los machos
tienen territorios simples (Lyon y Montgomefi®86), lo que puede advertir su condicion
de machos jovenes y su reducida capacidad competitiva para obtener hembras (Senar
2006), y conducir a menores agresiones por pErtes machos de coloraciéon adulta (Hill
1989, Muehter y col. 1997, Karubian y col. 2008), ya que las hembras suelen preferir
machos de colores brillantes (Seethre y £6b5, Green y col. 2000). De hecho, para las
hembras hay ventajas evidentes en evaluéa ddad de un macho, dado que los individuos
mayores a menudo tienen mas experiencieelenuidado parental y presumiblemente
también buenos genes, ya que han probadeagaces de sobrevivir hasta determinada
edad (Forslund y Part 1995, Kokko y Lindstrom 1996).
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Como ya fue expuesto en el Capituldo8 machos blancos poseen, en principio,
una desventaja relativa conspecto a los machos amarillos al momento de establecer
territorios y/u obtener parej&n algunas especies se ha establecido que estos machos son
de menor tamafno, se reproducen de formatopista o realizan un menor esfuerzo
reproductivo que los machos de plumaje mad{iRohwer y col. 1980, Procter-Gray y
Holmes 1981, Arcese y Smith 1985, Hill 1988 kKarainen y col1993, Sundberg 1995,
Greene y col. 1996, Greene y col. 2000, Part 2001, Karubian 2002, Powlesland 2002,
Komdeur y col. 2005, Valle y col. 2006), la soapeencia anual suele ser menor a la de los
adultos hasta que alcanza la senescenciacuamnto al compromiso entre reproducciéon y
éxito reproductivo futuro y superviveaci(Williams 1966) los individuos que se
reproducen tempranamente tal vez vivan meAs§ podriamos esperar menores tasas de
alimentacion y de remocién de sacos fecaledos machos blancos que en los machos
amarillos. En otras especies, incluso, se ha demostrado que el intenso colorido de los
machos adultos sefiala la mayor cantidaduldado parental que gagan a sus pichones
(Good Parent Hypothesis, Hoelzer 1989). Alédramente, podria ootr que los machos
amarillos muestren una menor inversion parental que los machos blancos si los primeros
descuidan sus tareas parentales mientrastameatraer otras hembras a su territorio o a
obtener cépulas extgareja con ellas.

Aunqgue el cuidado biparental es la est@é mas frecuente en las aves (Lack 1968),
es comun que el esfuerzo y las actividadesrgakzan los individuos dia pareja no sean
semejantes (Kendeigh 1952, Lack 1968). Si l@stas diferencias hasido exploradas en

varias especies, existe escasa informacion sdlm@dado parental que proveen machos de
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plumaje inmaduro y maduro y sus respectikambras en las especies con maduracion
tardia del plumaje (pero ver Flood8l9) Saetre y col. 1995, Karubian 2002).

Gracias a los machos de Jilguero @aoranillados como pichones, sabemos que
éstos conservan el plumaje inmaduro, blanctarmta todo el afio de siacimiento, y todos
adquieren el color amarillo dorado con rayas verde oliva y negro en su dorso después de
que su primera temporada reproductiva potencial ha terminado. Los machos amarillos
desarrollan una corona naranja dieda temporada de reproduccion.

Mientras que las hembras apareadas con machos blancos probablemente saben la
condicion juvenil de sus parejas, nos preguntamos si ellas pagan algun costo por estar
apareadas con ellos. Por ejemplo, sus jéveapwyparieros tal vez realizan menos esfuerzo
parental que los machos amarillos porque f@odestar asignando menor inversién en su
progenie actual y reservando esfuerzoadpctivo eventos futuros (Williams 1966). Si el
plumaje amarillo describe laapacidad invertir en tareas parentales como postula la
hipétesis de buenos padres (Hoelzer 1989er@snos que los machos amarillos alimenten
a las hembras durante la incubacion y & atias en mayor propodn que los machos
blancos. Las hembras apareadas conchwm amarillos podrian aportar menos,
aprovechando asi el esfuerzo de los machagribair de igual manma, o esforzarse mas,
si en la especie existe apareamiento seleptiveedad o inversion maternal diferencial.

Los objetivos de este capitustan orientados princilpgente al estudio de los
adultos del Jilguero Dorado. Smalizaran: a) las difereias en la morfologia de los
adultos, b) la inversién quealiza cada sexo en el cuidadolds pichones y en la sanidad
del nido, y c) la supervivencanual aparente de los indiviskireproductivos, y su relacién
con la maduracién tardia del plumaje.
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Las hipotesis y predicciones son:

Hipétesis 1 Existen diferencias en la morfologia de los machos blancos y amarillos en la
de sus respectivas parejas.

Predicciébn 1 Los machos amarillos tendrdn maytamarfno corporal que los machos
blancos y las hembras apareadas con madd@snarillos tendran mayor tamafio corporal

que aquellas apareadam machos blancos.

Hipétesis 2 Existe una variacion ela inversion parental des adultos reproductivos de
Jilguero Dorado en relacion con la maduracion tardia del plumaje.

Prediccién 2 La tasa de alimentacion a las henstatarante la incubacién, de alimentacion

a los pichones y remocién de sacos fecales serdn mayores en machos amarillos que en
machos blancos.

Hipdtesis 3 La supervivencia aparente de los e de Jilguero Dorado serd diferente
entre machos blancos y amarillos y entre las parejas de éstos.

Prediccion 3 Los machos que fueron detectaqms primera vez reproduciéndose con
plumaje amarillo poseeran una supervivencia aparente mayor que los detectados

reproduciéndose con plumaje blanco.

Materiales y métodos

Durante el estadio de inbacion o de pichones losldtos reproductivos fueron
capturados y anillados con un anillo numerado de aluminio y 3 de plastico con una
combinacion uUnica de colores para su pastedentificacion. Sdes midié con calibre
digital (= 0.01 mm) el alto y ancho del picdaaaltura de las narinas y el largo de tarso

como la distancia entre la depresion en laaldcion intertarsal anteni al borde distal de
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la Ultima escama de la pata antes de qudddss se desvien (NABZDO3), el largo del ala
extendida con regla (+ 0.5 mm)roo la longitud de la remera primaria mas larga, y el peso
con Pesolas de 30 g (£ 0.5 ®e utilizaron los residuos (vanza no explicada) de la
regresion lineal del peso soleklargo del tarso para evafua condicién fisica de machos

y hembras.

Las cajas fueron ubicadas aproximadam&6ten entre si y estaban equipadas con
una trampa que se activa cuando el individyeeeslo entra en la caja tirando de una tanza
larga que mueve una pieza giratoria de madsriayendo la entrada. Las hembras fueron
capturadas al final de la incubacién, los machos en el dia del nacimiento de los pichones. Se
identificaron los machos de las hembras @ocolor del plumaje yse diferenciaron los
machos blancos de las hembras a través a@arsio (sélo los machos cantan), la ausencia
de parches de incubacion o protubei@ancloacales (Palmerio y Massoni 2009).

Se visitaron los nidos dia por mediocepmto durante la presta puesta de huevos,
eclosion y el periodo en el guos pichones pueden abandoelanido, cuando los nidos se
visitaron diariamente. Para cadalo, se registrda fecha de puesta ldgrimer huevo. Se
utilizaron camaras de video para registrarviagtas de alimentacion de los machos a las
hembras el dia 8 del periodo deubacion, y las visitas daachos y hembras, y los
eventos de remocion de sacos fecales a los Sldiadad de los giones (dia de eclosion =
dia 0). El tamafio promedio de la puemtaChascomus fue de 3.87 + 0.05 y de nidada fue
3.28 £ 0.07. Los pichones alcanzan su tasa maxima de crecinkent@31 a los 5 dias de
vida y el peso asintdtico, 14.34 + 0.22 gr, adaHas de vida (Palme y Massoni 2009).

Las grabaciones se realizaron durante cuatro horas consecutivas de 06:00 a 11:00 y
de 15:00 a 19:00 hs con gealoras de video Sony Hi CCD-TRV 128 (Sony, Tokio,
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Japdn) colocadas a 20-30 metros de la caja. in estudio preliminar no mostrdé ninguna
relacion entre las variables analizadas y lehen que las grabacies fueron realizadas,
por lo tanto los datos se agrupa para el analisis. No se realizaron grabaciones en dias de
lluvia. Los videos se analizam posteriormente y el tiempotéb de grabacion se definio
como el tiempo transcurrido entre la primersita de cualquiera d®s padres, que se
produjo a los pocos minutos de puesta la cdmaraatro horas después de colocada la
camara. El numero y edad de los pichonesdonocido por cada sesion de grabacion. Se
registrd el numero de visgade alimentacion de los nfaxs a las hembras durante la
incubacion por hora, el nimede visitas de cada sexo ploora, y el nimero de sacos
fecales eliminados por cada sexo por horaumimos que, como ocurre en el Pinzén
CaseroCarpodacus mexicanug probablemente otras especmanivoras que llevan el
alimento en sus buches, el rénm de visitas al nido es duen indicador de la masa de
alimento entregada (Nolan y col. 2001), adende ser un indice del esfuerzo parental
absoluto ampliamente utilizado en el estudgb cuidado parental de las aves (McGraw y

col. 2001).

Analisis estadistico

Se comparé la morfologia de los machos dhoay blancos y hembsacon una prueba de
Kruskal-Wallis, dado que las variables morfolégicas no presentaron una distribucion
Normal y no pudieron ser normalizadas. Aderséas;omparo la morfologia de las hembras
apareadas con ambas clases de madgiizando la prueba de Mann—Whitney.

Para analizar las variables de cudidaparental selecciodas de los adultos

reproductivos de Jilguero Dorado se utilizaModelos Lineales Generalizados Mixtos con
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eliminacién paso a paso hacia atras, que penntener en cuenta multiples nidadas dentro
de una temporada reproductiva y entre aémssecutivos (Shall 1991). Se analiz6 el
namero de visitas de alimentacion a la hembra de machos blancos y amarillos por hora
durante la incubacion y su relaciéon quedadicion fisica del macho, el tamafio y la fecha
de puesta como factores fijos, analizandobign sus interacciones. Como las tasas de
visita de alimentacién de los machos a lasltras durante la incub@n se ajustan a una
distribucion de Poisson, se incluyeron @nmodelo utilizandouna funciéon de enlace
logaritmica. Para tener en cuenta multiples nidadas dentro de una temporada reproductiva y
entre afios consecutivos, se ind@ la identidad de los machgsel nimero de la nidada
(primera, segunda o tercera en la temporaséjada dentro de la identidad del macho
como factores aleatorios. Para tener en cuastposibles diferencias entre los afios en las
variables analizadas, se estaimaon las fechas de puesta restando la fecha media del afio
y dividiendo el resultado p@l error estandar de ese afiombén se analizo con una tabla
de contingencia, si la probabilidad de que bambra realizara una segunda puesta estaba
relacionada con que el macho laredntara durante la incubacion.

Se analizaron las tasas de visitas por hesizadas por los machos a los cinco dias
de vida de los pichones para machos blagcamarillos, su condicién fisica, la fecha de
puesta y el tamafio de la nidada como factéijes. La identidad de los machos y el
namero de puesta anidado en la identidad de cada macho se incluyeron como factores
aleatorios. Las tasas de visitas estandarizdddas hembras por hora a los cinco dias de
vida de los pichones fueron analizadas demaaera similar a los machos, incluyendo la
“edad” (macho blanco o amarillo) de la pargja condicion fisica de las hembras como un
factor fijo, y la identidad de la hembra yrglmero de puesta anidada en la identidad de la
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hembra como factores aleatwsi Tanto las visitas paterngsmaternas al nido por hora
presentaron una distribucion normal, por lo tanto se utilizé una funcioén de enlace identidad.
Ademas, utilizamos el sexo como factor fijo lo que nos permitié determinar si existian
diferencias entre sexos en mlimero de visitas a los nidos. Por dltimo, se utilizé6 una
correlacién de Spearman para analizar si exisgerelacion entre el esfuerzo de machos y
hembras en el nido. El nimero de sacoslésceetirados del nido por machos y hembras
por hora, una variable con distribucién Binomial y una fundiémenlace probit, se analiz
a los cinco dias del periodo de permanencisli@ichones utilizandlms mismos factores
fijos que en el andlisis de las visitas de afitacion de los nidos. En todos los analisis de
modelo mixto se utilizd el émdistico de Wald con la distribucion F para examinar la
importancia de los efectos fijop € 0.05) y se calcul6 la Poteaasociada a los resultados
no significativos de acuerdo a Seavy y col. (2006} resultados se presentan como media
t ee.

En el analisis de supervivencia, se usaron tablas de contingencia para comparar las
tasas de retorno entre afios, entre sexos y color de los machos. Se calcul6 la probabilidad
real de supervivencia y la filigad al sitio usando modelosrpadatos de encuentros vivos

corregidos por la probabilidad de encuenti®) f/ la estimacion obtenida de la
supervivencia aparent@), Se estimoé la supervivencia de adultos aparentg (as tasas

de recapturaR) utilizando el modelo de capturargcaptura de poblaciones abiertas de
Cormack-Jolly-Seber (CJS) disponible eh programa MARK 5.1 (White y Burnham
1999), siguiendo los procedimientos de maxieeosimilitud y la notacion descripta por
Lebreton y col. (1992). Duramt2004-2010, se capturaron todos adultos reproductivos

(machos amarillos, machos blancos y hembeas)a colonia de Chascomus. Como los
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individuos fueron anillados, s@udo detectar la preseaciindividual en los afos
consecutivos. Se utilizé el programara evaluar si el modelo gener@l{ ) P (s <), que
considera que tanto la supervivencia apareotao la tasa de recaptura dependen de la
edad, el sexo y su interacci@jysta a los das y los supuestos sulpgmtes a los modelos
CJS. Se utilizé el método demediana (coeficiente de vacion de la inflacion) para
estimar un valor de ¢ derivado de un analiEgegresion logista (Cooch y White 2006).

Se utilizé este valor estimado de ¢ pawmregir AICc en QACc. Un conjunto de 16

modelos que alternan la constanjeel tiempo) y el efecto del sexg)deg y P fueron
desarrolladosp sy P s+, @ s* 9P 0, # s* 9P & @ s 9P, @ 0P s 0 @ 9P s 0.0 0)

Pso00P©:@9Pw?0Pw:20P09ePer?oP@0oP0- 0P 0P
Para analizar la supervivencia aparegtey( las tasas de recaptuid) de los machos por
separado, comparando entre aquellos machoseajhabian reproducido en Chascomus por
primera vez como machos de plumaje amanllblanco se utilizd, otro conjunto de 16
modelos alternando la constantg el tiempo( ) y el color del machg.) en su primer
evento reproductivo, partiendo @ec -y P (¢« como modelo general. Para la seleccion de
los modelos se utilizo el Criterio de Imfoacion de Akaike (AIC) ponderado por el tamafio
de la muestra (AICC) y la sobre dispérs{QAICc) (Anderson y col. 2000). Los modelos
con los valores mas bajos de QAICc se carsichn como los mejores, ya que representan
un compromiso entre la alta proporcién dedsviacion explicada por el modelo y el bajo
namero de parametros del modelo que deben estimarse. La esperanza de vida media (VM)

del adulto se calcul6 mediante la ecuaciéon (VM = 1)) (Stenhouse y Robertson

2005). El color de los machos nos permitio difeciar aquellos machos de uno o méas afios
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de vida; sin embargo eso no @# para las hembgcapturadas, por lo tanto también se

analizo la probabilidad de supervivencia yrdeaptura para aquellas hembras que fueron

anilladas como pichones en la colonia y se reprodujeron al afio o a los dos afos de haber

nacido. Los valores reportados sos pmrcentajes y valores estimados * ee.

Resultados

Morfologia

No se encontraron diferencias significativagkalto o ancho del pico, la longitud del tarso

o del ala, la masa corporal y landicion fisica de los machos blancos=rb0), los machos

amarillos (n= 85), y las hembras (n = 158) (Kruskal-Wallis> 0.1 en todos los casos).

Los valores promedio + ee de cada una de estas variables se muestran en la Tabla 4.1

Tabla 4.1: Valores promedio + ee de la morfolgia de machos blancos y amarillos y hembras

de Jilguero Dorado.

Variable 4 Amarillos 4 Blancos Hembras p

Pico alto (mm) 6.75 £ 0.04 6.84 + 0.06 6.81 + 0.08 325.5 0.40

Pico ancho (mm) 5.67 £0.03 5.67 +0.04 571+0.7 370.5 0.94
Largo tarso (mm) 17.41 +0.11 17.31 +£0.12 17.36 £ 0.16 322.5 0.37
Largo Ala (cm) 6.86 + 0.03 7.13+0.03 6.77 £0.04 726.0 0.57

Peso (g) 18.16 £+ 0.17 17.66 +0.16 17.85+0.20 747.0 0.71
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Del mismo modo, no se encontraron diferaacsignificativas entre los machos
blancos (n= 50) y amarillos (hn= 85) en ninguna de esas variables (prueba de Mann-
Whitney, p > 0.05 en todos los casos). Las hemmlapareadas con machos amarillos, sin
embargo, fueron significativamente mas pesaglae las apareadas con machos blancos

(Tabla 4.2).

Tabla 4.2: Diferencias morfologicas entre hembraide Jilguero Doradoapareadas con machos
blancos y amarillos comparadas con la prueba d@lann-Whitney U. Se reportan medias * ee.

Qs parejas de s parejas d€'s

Variable d's blancos amarillos U p
(n=36) (n=53)

Pico alto (mm) 6.69 + 0.03 6.92 +0.08 2255 0.68

Pico ancho (mm) 5.72 +0.05 5.69 £0.04 368.0 0.48

Largo tarso (mm) 17.39+£0.12 17.34£0.11 382.0 0.63

Largo Ala (cm) 6.74 +0.03 6.81 + 0.05 382.0 0.47

Peso (g) 17.55+0.18 18.15 +0.15 265.0 0.01

Cuidado Parental

Se registraron los eventos de alimentacdn los machos a las hembras durante la
incubacion en 70 nidos con un total de 28@abade filmacién. Cuarenta y cinco de los
nidos pertenecian a machos amarillos, y 25 a machos blancos. El niumero de visitas de
alimentacion de los machos a las hembras no fue diferente entre machos blancos y
amarillos, asi como tampoco lo fue la condicion fisica de los machos, la fecha
estandarizada de puesta, o cualquikraus interacciones (todos los Wald.2, gl = 1, 39,

todos los valores de> 0.14). La tasa de alimentaciotea hembras incubando fue de 0,41
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+ 0.04 eventos por hora. Los machos amarillos no resultaron ser mas propensos que los
machos blancos a alimentar a las hembras dulaimeubacion (12 de 45 vs. 15 de los 25,
respectivamente, prueba exacta de Fisher de unapcel§,18). Las hembras alimentadas

por los machos durante el periodo de incidrano fueron mas propensas a realizar una
nueva puesta comparadas con aquellas que no fueron alimentadas (prueba exacta de Fisher
de una colap = 0.19).

En total se grabaron en video los esfuerzos realizados por machos y hembras para
alimentar a los pichones &9 nidos por un total de 356 horas. De estos nidos, 57 fueron
atendidos por machos amarillos (n = 43) yp82 machos blancos (n = 28). Las tasas de
alimentacion paterna y materna mostraronejugimero de visitas de cada sexo por hora al
nido no depende de la edad (color) del magpi® lo atendid, la condicién fisica del macho
o la hembra, el tamafio o la fecha de la fau€Babla 4.3). Las hembras alimentaron a los
pichones con mas frecuencjae los machos (1.82 + 0.9 1.50 + 0.11 visitas por hora y

pichén, gl =1, 126, W = 9.99,< 0.01, Figura 4.1).
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Figura 4.1: Tasas promedio de visita de loadultos reproductivos en funcién del sexo para el
dia 5 de vida de los pichones de Jilguero Dorado.

Por dltimo, no se encontroorrelacion alguna entre @sfuerzo realizado por
machos y hembras en cada nido, lo que segjae el comportamiento de alimentacion de
cada individuo es independiente del realizado su pareja (correlacion de Spearman r

0.06, n =43p = 0.68, Figura 4.2).
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Figura 4.2: Asociacion entre el esfuerzo rdizado por machos y hembras en cada nido.

Del mismo modo, el nimero de sacos fecadtisado del nido polos machos y las
hembras en el dia 5 de vida de los pichones no depende de la edad de los machos (blancos o
amarillos), de la condicion fisica del macho déanbra, del tamafio de la nidada o de la
fecha de la puesta (Tabla 4.1). Tanto Inmeccomo hembras eliminaron 0.58 + 0.06 sacos

fecales por hora y pichén (W =0.05, gl = 1,8%,0.82,8 = 0.78).
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Tabla 4.3: Resultados del modelo lineal generalizado mixto usado para analizar las tasas
estandarizadas de alimentacién (A) y remocion de sacos fecales (B) en el dia 5 de vida de los
pichones de Jilguero Dorado. Factores fijosedad del macho (blanco o amarillo), condicion
fisica del macho o la hembra, tamafio de laidada y fecha de puesta. Factores aleatorios:
identidad del macho o de la hembra y nimero de puesta anidado en identidad del macho o la
hembra. Se reportan la media y el error estanday entre paréntesis los valores de potencia.

(A) Tasa de alimentacion de pichones
Machos Hembras
Wald gl p Wald gl p
Edad del macho 254 1,288 43 0.04 1,28.9 0.846)
Condicion fisica 0.32 1,30.6 0.@8) 0.43 1,299 0.522
Tamafio de la nidada 2.27 2,29 Q783 3.18 2,33 0.2@3)
Fecha de puesta 0.02 1,30.9 @89 0.02 1,30.2 0.885)
Media + ee 1.50+0.11 1.82 +£0.90
(B) Tasa de remocion de sacos fecales
Machos Hembras

Wald al p Wald al p
Edad del macho 2.40 1,18.7 Q9¥ 0.43 1,48 0.5@6)
Condicion fisica 1.99 1,29.9 0.B4) 0.13 1,35 0.7@9)
Tamafio de la nidada 4.31 2,23.7 Qebx 3.17 1,31 0.234)
Fecha de puesta 0.22 1,29.8 @&y 1.57 1,31.5 0,689)
Media + ee 0.59 £ 0.06 0.58 £0.10
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Supervivencia aparente

Durante el estudio se realizaron 300 captwasJestra base de datgse compone de 90
hembras y 77 machos. La tasa de retorno eadiferente entre afiggra ninguno de los
grupos (hembrag’= 4.0,p = 0.5, n = 124; machos amarillgé:= 0.7,p = 0.6, n = 49;
machos blancos?? = 0.9,p = 0.4, n = 60) y el 51.1% de las hembras, el 36.4% de los
machos blancos y el 51.4% de los machos dogfueron capturados en el afio siguiente.
En general, la tasa de retorno fue de 49.6nMiduyendo ambos sexos). La tasa de retorno
de las hembras después de un evento reptieduexitoso frente ain intento fallido de
reproduccién no fue diferentg?(= 19.3,p = 0.1, n = 90). Tampoco se encontraron efectos
de éxito de nidificacion anteri@obre la tasa de retorno de los machos (42.6% de todos los
machos exitosos y el 40% de los machivséxito regresé al afio siguient®= 0.03,p =
0.85 n = 69).

En el primer conjunto de modelos,le@n modelo estuvo dentro de las dos

unidades dAQAICc de los modelos obtenidos y fue el siguienpe;) @ ()), lo que sugiere

que no existe efecto del sexo en la supervivencia aparente de los adultos y que la
probabilidad de recaptura es constantesdgjundo modelo clasificado tiene menos apoyo
(AQAICc > 2) y propuso una difemeia débil en la probabilidade recaptura para machos
y hembras¢ () P (s)). En el resto de los modelos casi se duplic®@AICc, lo que sugiere
que éstos tienen poco apoyo.

La supervivencia aparente de los aduitda probabilidad de recaptura estimada a

partir del modelo de mejor ajuste () P ()) para todos los afios y sexos combinados fue
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0.689 £ 0.033 y 0.689 + 0.052 respectivamente, coh=tf.32 lo que permite estimar una
vida media de 3.68 afios para los adultpsaductivos de la donia de Chascomus.
En el segundo conjunto de modelos, adlaar la supervivetia aparente y la

probabilidad de recaptura de los maclpse fueron detectados reproduciéndose por

primera vez como machos blancos o aloarel modelo que mejor ajusto fgg) P con
un valor de supervivencia aparente para machos amarillos y blangngnde 0.635 +

0.044,¢p , = 0.562 = 0.085, respectivamente, y una probabilidad de recapttra 0e727

+ 0.035 constante para ambos, cort un2.53, dando una vida media para los machos que
se detectaron por primera vez reprodod@se como machos blancos de 2.7 afios y
amarillos de 3.2 afos.

De los 720 pichones nacidos en la caoantre las temporadas reproductivas 2004-
2005 a 2009-2010, 36 fueron nuevamente captureaim® adultos reproductivos en afos
sucesivos (0.05 %). De estos@6éhones capturados como adultos, 24 fueron hembras 'y 12
machos. De las 24 hembras capturadas, Hlaefueron capturadas reproduciéndose en la
colonia al afio siguiente deliex nacido y 6 de ellas fuergapturadas a los 2 afios. Todos
los machos capturados como adultos reprodegtnacidos en la amhia se reprodujeron al
afo siguiente de haber nacido. Al analizasupervivencia apareniela probabilidad de

recaptura para aquellas hensde edad conocida nacidaslarcolonia (n = 24) que se
reprodujeron al afio de habercit o a los dos afios, elogelo que mejor ajusto fue ()
P()) para todos los afios y edad de comienzeedeoduccion, la supemencia aparente fue

¢ = 0.59 + 0.089 y la probabilidad de recaptBra 0.737 + 0.096 respectivamente, con un
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¢ = 1.91 lo que permite estimar una vida met#a3.9 afios para las hembras reproductivas

de la colonia de Chascomus.

Discusioén

Contrariamente a los resultados encontradagtrais especies que temmaduracion tardia
del plumaje (Part 2001, Karubian 2002 whkesland 2002, Komdeur y col. 2005, Valle y
col. 2006), los machos de plumaje inmadurditipiero Dorado, comaeimos en el capitulo
2y 3 de esta Tesis, @@ reproducen de manera oportunéstdChascomus. En este capitulo
determinamos que tampoco estarian en afdgaja en cuanto a su tamafio corporal o
condicion fisica, ni realizan un esfuerzo reproductivo menor que el de los machos de
plumaje maduro. Esto se evidencié en que artipos de machos no siferenciaron en el
namero de visitas de alimentacién a las heslurante la incubacién, y mostraron iguales
tasas de alimentacion de picheryeremocion de sacos fecales.

La alimentacion de los machos a las hexallurante la incubacién puede contribuir
al mantenimiento del vinculo de la pareja, atlado de la pareja y/o aumentar la eficiencia
de la incubacién (Martin 2002, Chalfoun y Ma 2007). En estesentido nuestros
resultados de alimentacion a hembras quebac no apoyan la hip6tesis de buenos padres
con respecto a la edad expresada por el deloplumaje de los maos (Hoelzer 1989). La
proporcion de machos que alimentaban a sotbles mientras incubaban frente a los que
no lo hicieron, no fue diferente en relacién al color de los mismos, y que las hembras fueran
0 no alimentadas tampoco afecté su proballida realizar una segunda puesta. En el

Pinzén Casercarpodacus mexicanu$a cantidad y calidad de aprovisionamiento a las
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hembras varia dentro y entre poblacioftédl 1991, Badyaev y Hill 2002, Duckworth y

col. 2003), y un estudio reciensebre esa especie sugiere gggee comportamiento puede
verse afectado por la edad ydaperiencia y esta relaciatio también con el desempefio
reproductivo (Stein y col. 2010), lo cual no coincide con lo encontrado en el Jilguero
Dorado.

El color del plumaje de los machos es ahosuna sefial de la edad en el Jilguero
Dorado (Palmerio Massoni y 2009). Si la difereramael color del plumaje, que refleja la
edad, demostrara la voluntad de cdmii a los deberes parentales (Good Parent
Hyphotesis: Hoelzer 1989, Linvillg col. 1998, Préault y coR005), se esperaria que los
machos amarillos alimenten a sus crias con mas frecuencia que los machos blancos. La tasa
de alimentacion de los padres, sin embargalapende de la edad del macho que atiende a
los pichones del nido y nuestros resultadasnfien rechazar la hipétesis de buen padre
con respecto a la edad de los machos expresada por la maduracion de su plumaje. Los
machos jovenes de Pinzon Casero alimemas que los machos adultos, y los autores
sugieren que esos machos jovenes podréaar buscando asegurar futuras oportunidades
de reproduccién (McGraw y col. 2001). Lossu#tados obtenidos en Chascomus no
concuerdan con esa hipétesis ya que las tisadimentacion y remocién de sacos fecales
de machos blancos y amarillos no fueron diferentes. La entrega de alimento de los padres
tampoco fue dependiente de dandicion fisica en el Jilguero Dorado, tal como si se
encontré en el Pinzén 8aro (McGraw y col. 2001).

La maduracién tardia del plumaje (MTP)rads comun en especies en las que los
adultos con plumaje maduro: a) disppnde mayor capacidad competitiva que los
juveniles, b) tienen larga expectativa de \julato con altas tasas deortalidad durante la
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temporada reproductiva (Studd y Robertson, 1985%) realizan efforrajeo en grupos
durante el invierno (Beauchamp 2003). Etag<gircunstancias, aumenta la competencia
entre machos y la maduracion tardia del plensaria una sefal de juventud, inexperiencia

y pobre capacidad competitiayon y Montgomerie 1986)Sin embargo, al analizar la
capacidad relativa de los machos blancosjoseque a) las hembras apareadas con machos
blancos y amarillos tienen similar fecha, tamafio y nidmero de puestas, tamafio de los
huevos, periodo de incubacion, tasa de crectmignpeso asintético de los pichones,
namero de volantones, y éxito en la tenaglar reproductiva en un sistema de cajas nido
(Capitulo 2 y 3, Palmerio y Massoni, 2009) ld§ machos blancos también se reproducen
con éxito en cavidades naturales (Palmerio y Massoni, 2009), y c) los dos tipos de machos
son igualmente competentes para alimeatasus hembras y pichones (este Capitulo y
Palmerio y Massoni 2011). Estos resultadosesegi que, dada una cantidad suficiente de
sitios de nidificacion para reproducirse, logmchos jévenes no se encuentran en una
desventaja competitiva para atraer a las hembras, darles de comer durante la incubacion y
ofrecer una crianza adgeada a las crias.

Tampoco se encontré una relacion entresflerzo que realizan las hembras en
funcién del esfuerzo que realizan los machos, sugiriendo que el esfuerzo que realiza la
hembra seria independiente digl su pareja y posiblementel color de la misma. Sin
embargo, tenemos evidencia indirecta de que las hembras prefieren aparearse con machos
amarillos dado que las hembras apareadasmamios amarillos son mas pesadas que las
hembras apareadas con machos blancos y,m@sal de las hembras se relaciona con su
habilidad de forrajeo, esto sugiere un apamento selectivo por edad y/o calidad
(Palmerio y Massoni 2009).
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Aun falta saber si las hembras apareadashtachos blancos realizan copulas extra-
pareja en las que favorecen a ciertos machos amarillos, como se ha informado en otras
especies que presentan maduracién tardigldmaje (Morton y col. 1990, Greene y col.
2000, Webster y col. 2008). Mientras que logchos blancos podrian perder paternidad
frente a machos amarillos, parece que dbrcde plumaje de losnachos de Jilguero
Dorado no juega un papel edvartir las capacidkes de los machos y su voluntad de
alimentar a las hembras durante la inculiccuidado de los giones o higiene de los
nidos.

La tasa de retorno del Jilguero Ddwaen Chascomus fue del 50% (incluyendo los
dos sexos) y es similar al valor reportgolara el Pinzon Casero (Hill 2007). No se
encontraron diferencias en fasa de retorno de las hemab y los machos luego de un
evento reproductivo exitoso o no, lo que eatamigiriendo que esa variable no estaria
influyendo en la decision de retornar o nosiilo de nidificacion al afio siguiente. Este
resultado podria relacionarse con la ne@gside encontrar una cavidad secundaria para
nidificar. Si éstas son escasas, independiesée del éxito de la temporada anterior,
puede ser conveniente retorada colonia de Chacomus.

Se encontrd que el tiempo de vida medidodeadultos de esta especie en la colonia
reproductiva de Chascomus es de aproximadan®mtafos, y la supervivencia aparente y
la probabilidad de recapturaso variaron durantéos afios de estudio, lo cual indica que
fueron afios con similares condiciones climatigate alimento. Sin embargo, se encontré
que la supervivencia aparente presenté cigf@endencia con la edad en que los machos
(blancos o amarillos) fueron detectados pomera vez reproduciéndose en Chascomus,
sugiriendo que podria existir un compromiso@tdrenergia asignadaa reproducciény a
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la supervivencia (Williams 1966), por lo menos para estos machos jévenes. También hay
que tener en cuenta que la supervivencisléndividuos jovenes pde estar afectada por

otros factores como su relativa inexperiencia de forrajeo o su capacidad para sobrevivir al
invierno y nosotros solo tenemos datos de kmpienachos blancos que se reproducen y no

de los que no lo hacen. Por ello, no podemiobuir esa reduccidén en la supervivencia
aparente de los machos blancos reprodostia que hayan invertido tempranamente
energia en su reproduccion. Aquellos machasdas que se reprodujeron a menor edad en
Chascomus tuvieron menor supervivencia apamgndos que, tal vese reprodujeron por
primera vez como machos amarillos. FaMoung (1955), cantante de musica county de

los 50" dice en la letrle una de sus cancionekive fast, love hard, die young’
pareciera que los machos blancos de Jilguero Dorado son fanaticos del folk
norteamericano. Sin embargo, como estamadizamdo supervivencia aparente y no
podemos distinguir entre el no retorno yraerte, no podemos descartar que los machos
blancos tengan la misma supervivencia que los amarillos pero hayan decidido reproducirse
en otro lugar. No podemos asegurar que lagen en la supervencia aparente entre
machos blancos y amarillos de Jilgudbmrado sea producto de una caracteristica
intrinseca de la especidonde los individuos se repmockn antes a costa de una
disminucién en su supervivencia (Stat®§6, Curio 1982, Martin 1995). Ademas, y como
anticipamos, aunque encontramos machoscblreproduciéndose en cavidades naturales
en el mismo campo experimental lo que indjoa la reproduccién de esos machos no esta
limitada a la existencia de sitios de nidifidacartificiales como las cajas nido, estas cajas
podrian favorecer la reproduccion temprandodemachos blancos de Jilguero Dorado e
influir en su supervivencia aparente. En el Pinzén CaSenpodacus mexicanuda
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coloracion del plumaje relacionada a su egadl tamafio corporal puede predecir su
supervivencia, y los machos de coloracibés brillante son aquellos que presentan una
mayor supervivencia frente a una epidemia (Nolan y col. 1998). Es posible que los machos
de Jilguero Dorado que se reproducémepes estén pagando un costo adicional, en
comparacion con los machos amarillos, qliparar el esfuerzo reproductivo que estos
altimos realizan.

En las hembras, si bien trabajamos coajo tamafio muestral obtenido a partir de
hembras nacidas en Chascomus que retornarpraducirse en el lugano se encontrd un
efecto de la edad en la supgencia aparente o la tasa oorno, y su vida media fue
mayor que la de machos que se reprodujeron por primera vez siendo blancos o amarillos
(3.9 afos vs. 2.7 y 3.2, respectivamente). lP@siente estos valores de supervivencia
aparente, si bien basados en un tamafondestra escaso, sean insesgados ya que se
analizé a hembras que nacieron en la coloréade edad conocida). Llama la atencién que
la vida media de éstas sea mayor a la de los machos amarillos, siendo ellas las que mayor
aporte realizan al cuidado des huevos y pichones, dadoegla incubacién es una tarea
exclusiva de las hembras y ademas alimentan mas a los pichones. Estos resultados pueden
deberse a que desconocemos la edad precites deachos amarillos, o a que los machos
tengan mayor desgaste que las hembras s efithn mas involucrados en la competencia
intra e interespecifica por sitios de fichcion (Rohwer y Rohwer 1978, Mitrus 2007),
tienen mayor desgaste en la competencia pobles (Karubian y col. 2007), o si su color
conspicuo tiene consecuencias sobre su probabilidad de ser detectados por predadores
(Gotmark y Hohlfalt 1995, Huhta y col. 2008)or ahora no podemos discernir entre estas
hipotesis.
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Finalmente, las tasas de alimentacién reportadas son también muy bajas, en
comparacion con las de especies del Hemisfddde e incluso con especies del Tropico
(Martin y col. 2011). Esto podrideberse a diferencias interesfficas en la cantidad de
comida que entregan en cada viaje estas grasvoras, que transgan alimento en el
buche, asociada a su vez a las distanciasvigy@n para obtenerlas. En el presente no
tenemos datos sobre este Ultimo punto y no podemos especular al respecto. La tasa de
supervivencia es muy alta y comparable a lasgpeecies tropicales y del Hemisferio Sur,
caracteristicas de especis vida lenta (Ghalambor Martin 2001, Peach y col. 2001,
McGregor y col. 2007), y superior a la sopeencia anual aparente de especies del
Hemisferio Norte (Brawn y col. 1999, Ghatbor y Martin 2001, Peach y col. 2001). Sin
embargo, algunos autores reportan que existe una importante superposicion de los valores
de supervivencia de especiespicales y las del Hemisfer Norte (Parker y col. 2006,

Blake y Loiselle 2008).
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Segunda Parte

Capitulo 5: Manipulaciones

Introduccion

Trivers (1972) define la inveidbn parental como “cualquieénversion que realicen los
padres en un individuo de su descendenciaagueenta sus probabilidades de sobrevivir a
costa de la capacidad de los padres de imartotro de sus hijos”. Un punto central en las
teorias de Historias de Vida gse la inversin de los padres eniaproduccion actual debe

ser balanceada en los costos en términos de valor reproductivo residual (Williams 1966,
Stearns 1992). Para muchas especies de vésse de cria de pichones es un periodo
critico para las decisiones que influyen en estglibrio (Drent y Daan 1980). Durante este
periodo, las aves deben decidir como disirites energia que poseen entre ellos y sus
descendientes.

En aves paseriformes de vida relativamente corta, la probabilidad de supervivencia
para la reproduccion futura baja, y un aumento del esfuerde los padres a costa de su
supervivencia es esperable mspuesta a un incremento ldedemanda de los pichones
(Linden y Mgller 1989). Existe debate acerca deadas aves optimizan el equilibrio entre
el esfuerzo reproductivo actual y futuro, y éescanismos principales han sido propuestos.

La "hipétesis de la inversion fija" postula gas aves realizan un nivido de inversion en
la reproduccion actual, independientemente s@égesidades de lasdendencia (Ricklefs
1987, Seether y col. 1993, Mauck y Grubb 199%)."hipotesis denversion flexible"

sugiere que las aves realizan un esfuateoreproducciéon flexible de acuerdo con la
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demanda y el estado de las crias (Reid 198fnsen y col. 1994, Weimerskirch y col.
1997). Estos dos mecanismos no son mutuamente excluyentes y, ademas, la asignacion de
la energia durante la repradion puede ser dependiente ldecondicion de los padres:
cuando el alimento esta facilmente dispmiy los padres estan en buenas condiciones
ellos pueden compensar las necesidades sig@ithones, pero puedeser incapaces de
hacerlo cuando los recursos son mas escasos (Erikstad y col. 1997, 1998, Weimerskirch y
col. 2000, Weimerskirch y col. 2001). En esttexto, el seguimiento permanente de su
propia condicién fisica deberia ser esencialasndecisiones reproductivas (Drent y Daan
1980), y los padres podrian reguéhriesgo de aumentar puopia mortalidad controlando

la variacion en su masa (Monaghan ¥. d®92, Chaurand y Weimerskirch 1994, Olsson
1997). De hecho, existen evidencias de quedaa corporal de los adultos juega un papel
importante en el comportamiento de alit@@ion, el suministro de alimentos y la
regulacion del esfuerzo parental ers laves (Monaghan y col. 1989, Chaurand y
Weimerskirch 1994, Chastel y col. 1995,ikstad y col. 1997, Tveraa y col. 1997,
Dearborn 2001, pero ver Wernham y Bryant 1998).

Ademas de su condicion corporal y la disponibilidad de alimentos, los individuos
deben optimizar sus decisione=productivas en relacion con rivel de esfuerzo de su
pareja (Chase 1980, Houston y Davies 198mkler 1987, Sanz y col. 2000, Hinde 2005).
En especies con cuidado hipatal, a menudo se producen dotds entre las parejas sobre
el nivel de inversién que cadino proporciona a su descemcia. Los conflictos ocurren
porque cada padre tiene recursos limitagosusca maximizar su propia reproduccion
futura forzando al compafiero a invertir sn@n el intento reproductivo actual (Lessells
1991, Parker y col. 2002).
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Especies con cuidado biparental probablemente se enfrentan con este conflicto entre
los sexos acerca de la divisidel trabajo (Trivers 1972). Leeduccién del esfuerzo de
alimentacion de uno de los integrantes de lajpagea la mayoria de los casos, resulta en un
mayor esfuerzo del otro (Winkler 1987), come feportado en varios estudios realizados
en paseriformes de vida corta (por ejemplo, Wright y Cuthill 1989, 1990, Whittingham y
col. 1994, Markman y col. 1995, Sanz y col. 2000).

La mejor manera de explorar la retatientre el esfuerzeeproductivo actual y el
costo impuesto sobre la reproduccion futura ésavés de manipationes experimentales
del esfuerzo reproductivo (Reznick 1985, Partridge y €art988) tales como los
experimentos de discapacidad, que permdemprender mejor las decisiones sobre su
reproduccion que toman los individuosarestion (Lifjeld y Slagsvold 1990, Whittingham
y col. 1994, Moreno y col. 1999, Sanz y col. 2000).

Recordamos, entonces, las hipétesis kalatia la manipulaciérplanteadas en la
Introduccion:

Hipotesis la respuesta de machos blancos y sus parejas a la manipulacién sera diferente de

la respuesta de machos amarillos § garejas a la misma manipulacion.

Prediccién: Ante un aumento del costo reproduetipresente, los machos blancos y sus
parejas no aumentaran su esfuerzo reprodudino,que preservaran su condicion fisica y
la posibilidad de reproduccion futura, tranehdo los costos a Igsichones. Los machos

amarillos y sus parejas tampoco aumentaanesfuerzo reproductivo y priorizaran su

supervivencia. Sin embargo, no se espera que los machos amarillos y sus parejas
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abandonen todo esfuerzo parental ya quésrar mayor edad, podrian contar con menor

cantidad de eventos futuros de reproduccion.

Materiales y métodos

En las temporadas reproductivas 2007-2008esdiz0 una manipulacion que aumento
indirectamente el costo reproductivo de toachos de plumaje inmaduro y maduro de
Jilguero Dorado. En la teporada reproductiva 2008-2009 maalizé una manipulacién
semejante en las hembras apareadas contipadde macho. Los nidos fueron asignados a
los distintos tratamientos al azar arrojando mma@eda en el momento de la captura y solo
se utilizaron las primeras puastregistradas para las hensbea cada temporada. El costo
energético del vuelo en las aves puedeirsmementado experimentalmente mediante la
adicién de masa o la disminucion de laengadura o superficie dala (Pennycuick 1989).
Afadir masa puede afectar ldadslidad de las aves, esto guxir un efecto de arrastre y el
dafio llegar a ser permanente. En cambio, laca@dn de la superficie del ala a través del
corte de algunas plumas desaparece dutameuda post-reproductiva normal y tiene un
efecto menos dramético sobre el rendirtoede vuelo (Cuthill 1991, Mauck y Grubb 1995,
Verspoor y col. 2007).

Durante las temporadas reprotives 2007-2008 y 2009-2010, se generaron
aleatoriamente 4 grupos de nidos: pertenecientes a machos blancos manipulados, y sus
controles (machos blancos no manipuladog),pertenecientes a machos amarillos
manipulados y sus controles (machos amariio manipulados). Durante las temporadas

reproductivas 2008-2009 y 2009-2010, tambiérgeeeraron al azar 4 grupos de nidos:
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pertenecientes a machos blancos con hesnbmanipuladas y sus controles (parejas
formadas por machos blancos y hembras no manipuladas), y pertenecientes a. machos
amarillos apareados con hembras manipuladas y sus controles (parejas formadas por
machos amarillos y hembras manipuladas) tapturas se realizaron en el dia de la
eclosion de los huevos y nuevamente a los 10 dias de vida de los pichones. En la primera
captura, ademas de las mediciones y procedioserutinarios, a losdividuos que debian

ser manipulados se les realizd el corte dRdtks 4ta y 6ta remeras panias a la altura de

la base (Imagen 5.1), aumentando de esta manera su esfuerzo para volar y conseguir
alimento. En la segunda captura solo se reg@tp@so del individuo; en los grupos control

se realizaron las 2 capturas, en el dia deltsién y a los 10 dias de vida de los pichones,
pero no se cortaron las plumas. Las pamgas individuos manipatios o control fueron
capturadas en el dia 5-6 de vida de lofignes; estos individuos dton capturados una

sola vez para no sumar mas distasby evitar el abandono del nido.

Imagen 5.1: Corte de la &,
4% y 6% pluma remera
primaria de cada ala de los
machos amarillos, machos
blancos y hembras de
Jilguero Dorado Sicalis
flaveola
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Para evaluar la respuesta proximal dernf@nipulaciones se realizaron mediciones
de los costos intergeneraciormt®mmparando las tasas de creeimo y valor asintético de
peso alcanzado por los pichones como se exglioal Capitulo 3 (estadio de pichones), el
tiempo de permanencia de los pichones emidb y el porcentajele éstos que logra
abandonar exitosamente el nido. Tambiéncempard la proporcion de pichones que
retornd al afio siguiente del everde manipulacion con la dies pichones pgenecientes a
los grupos control.

Para evaluar los costos intragenerademae compard el cambio de peso de los
individuos manipulados y deddndividuos control midiéndoloantes de la manipulacion
(i.e. el dia de la eclosion) y 10 dias despide$a manipulacién, cuando los pichones ya han
alcanzado su peso asintético (Palmerio ys8tmi 2009). Ademas, mediante filmaciones de
4 hs de duracion, efectuadas en el dia 5 dedadas pichones, ssmparé la frecuencia y
duraciéon promedio de las visitas de alitaeion de machos y hembras, manipulados y
controles, distinguibles enrttid de anillos otorgados durargeprimer captura. También
se comparo la tasa de retorno de los adaltlzs colonia al afio guiente entre los grupos
manipulados y sus respectivos controles.

Se utilizaron sensores almacenadores de temperatura para estudiar la relacion entre
la temperatura del ambiente y las manipulaciones realizadas sobre el ambiente térmico del
nido. Para esto se registiatemperatura ambiente JJTy del nido (T), desde el dia 0 de
vida de los pichones (dia dedalosion) hasta el dia postaria su emancipacién del nido

como se explica en el CagtiB (estadio de pichones).
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Analisis estadistico

Se compararon la tasa de crecimiento y sbpasintético de los pichones, su tiempo de
permanencia en el nido, la proporcién ds pichones que logré abdonar el nido, las
tasas de visitas de alimentacion y el tiempo praonee la visita en el dia 5 de vida de los
pichones entre aquellos nidogoa que se les aplicd alguno libs 4 tratamientos con sus
respectivos controles con un Modelo Linean&alizado Mixto, con gbaquete estadistico
de distribucion libre R-project 2.11.1. Se utilila condicién de individuo manipulado o
control como factor fijo y se incluy6 eha, la condicién fisica inicial del individuo, el
namero de pichones presenteseémido y la fecha de puesestandarizada por afio como
factores aleatorios del andlisis. Se aproxiehéerror de la vaable a una distribucion
normal y se utiliz6 una funcion conectora identidad en el caso del analisis de las tasas de
crecimiento y peso asintéticBara analizar la proporcide pichones que abandonaron el
nido y el tiempo de permanencia de los mismos se aproximo el error a una funcién Poisson
y una funcién conectora logaritmica. Se utilizé un criterio de eliminacion paso a paso hacia
atras utilizando el criterio de informacion Akaike para seleccionar el modelo de mejor
ajuste.

También se compar6 la variacion en edgentre la primer y segunda captura entre
los individuos manipulados y control. Par&oese utiliz6 un Mode Linear Generalizado
Mixto en el que se utilizé laariable tratamiento o control km factor fijo y se incluy6 al
afo, la condicién fisica en elomento de la primer captura y el numero de pichones en el
nido como factores aleatorios en el andli€s®mo la variable spuesta presentdé una

distribucién normal se utilizé una funciéon de enlace identidad.
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Se usaron tablas de contingencia parmparar las tasas detorno de adultos y
pichones nacidos en los nidos manipuladosoptrol que retornaroml afio siguiente
comparando cada tratamiento cancontrol en cadgrupo. Esto se realizé solamente con
los nidos pertenecientes a lanfgorada reproductiva 2007-2008 y 2008-2009.

Se calculé la temperatura media del ante y de cada niddividiendo el dia en
cuatro franjas horarias de 6 hs deracion (00:00-05:59, 080-11:59, 12:00-17:59 y
18:00-23:59 hs). También se diié el periodo de permanenda los pichones en el nido
en 4 intervalos de edades 8alias de duracién cada u(ie3, 4-6, 7-9 y 10-12 dias de
vida). La temperatura de losdos manipulados y control fualizada como se explica en
el capitulo 3 de esta Tesislizttndo como como factor fijo tanalisis, con dos niveles, a

los nidos manipulados y controles.

Resultados

Para esta experiencia se utilizaron enlt®@ nidos de Jilgue Dorado durante las
temporadas reproductivas 2007-2008, 2008-2009 y 2009-2010. Se aument6 el esfuerzo
reproductivo mediante el corte de plumas ari#ghos amarillos, 12 machos blancos, 14
hembras apareadas con machos amarilloshet#ras apareadas machos blancos. Treinta

y seis parejas, 18 formadas por machos amarillos y 18 por machos blancos fueron utilizadas

como control.
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Se registraron casos de abandono del nido tanto en los tratamientos como en los
controles, sin embargo el portaje de abandono fue menorldél% en todos los grupos y
no presentaron diferencias significativas camapdo los tratamientos con sus respectivos

controles (Tablas de contingencja;> 0.3 yp > 0.3 en todos los casos).

Tabla 5.1: Resultados del Modelo Lineal Gesralizado Mixto para comparar las tasas de
crecimiento y valores de peso asinti@o promedio de los pichonesacidos en nidos manipulados y
control en cada tratamiento. Valores entre ( ) representan la potencia del analisis. Subindigg (
corresponde al sexo manipulado.

Tratamiento Tasa de crecimiento Peso asintotico
Wald F p XK Wald F p X(9)
(?amarillo(n) 0.15 1.41 0.3B1) 0.31 1.23 1.88 0.391) 14.6
3blanco(n) 0.05 0.05 0.834) 0.33 0.10 1.23 0.2%) 14.8

Q) /Samarilo  1.87 046 0.768)  0.30 060 033 053) 14.4
O /Jdblanco 377 0.86 002 032-0.26| 288 036 001 14.8-13.1

Al analizar los efectos intgeneracionales de la mpnolacion se encontré que la
tasa de crecimiento y los valores de pasmtotico promedio déos pichones de nidos
pertenecientes a hembras manipuladagareadas con machos blancos fueron
significativamente menores que los de sustrotes; sin embargo, estos efectos no se
encontraron en los otros 3 tratamientos izadbs. La tasa de eximiento y el peso
promedio con el que los pichones mafbanaron aquellos nidos donde habian sido
manipuladas las hembras apareadas con machos blancoaroesskr un 20 y 22 %

menor, respectivamente, que lositoles. (Figura 5.1 y Tabla 5.1).
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Figura 5.1: Pesos promedio de los pichones de Jilguero Dorado a lo largo de su crecimiento en
nidos pertenecientes a hembras manipuladas apareadas con machos blancos y el de sus
controles, nidos pertenecientes a hembras moanipuladas apareadas con machos blancos

No se encontraron diferencias en el e permanencia de los pichones en el

nido ni en el porcentaje de éstos que logrndbnar el nido en ningumie los tratamientos

realizados comparandolos con sespectivos controles (Tabla 5.2).
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Tabla 5.2: Resultados del Modelo Lineal Generalamo Mixto que compara el tiempo de permanencia
en el nido y el % de pichones emancipados dedeis manipulados con sus respectivos controles para
todos los tratamientos. Valores entre ( ) remsentan la potencia del analisis. Subindicey)(
corresponde al sexo manipulado.

Tratamiento Tiempo de permanea¢min) Pichones emancipados (%)
Wald F p X Wald F p X
(?amarillo(n) 0.17 0.08 0.926) 14.3 0.05 0.34 0.822) 87
Sblanco(n) 0.71 0.35 0.7¢4) 14.4 0.38 0.11 0.%67) 89

gz(m)/gamaﬂuo 0.74 0.37 0.4@2 143 0.19 0.20 0.672) 86
Q (m) /blanco 0.52 0.34 0.367) 14.1| 0.66 0.39 0.885) 84

Al analizar los costos intrageneracit@sade las manipulaciones, se observo que
todos los individuos que fueron capturagopesados dos veces, tanto los manipulados
como los controles, presentaron una dismion en su masa igmwral en la segunda
captura. Esta diferencia despeentre las dos capturas fuecaédda como la diferencia
entre el peso de los adultos en el dia 10idie de los pichones (segunda captura) menos el
peso de los adultos en el dia 1 de vidéodgichones (primer captura). Se observé que esa
diferencia de peso fue significativamente mayae la de su contr@lolo para las hembras
manipuladas apareadas con machos blanéggrés.2); estas hembras pesaron 2 gr menos
gue las hembras no manipuladas apareadasaohos blancos, es decir que estaban un 10

% mas livianas que las hembras control.
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Figura 5.2: Diferencia de peso promedio (med y ee) de los adultos manipulados y control
entre la captura del dia 10 y el dia 1 de vida de los pichones, pertenecientes a los 4
tratamientos realizados. El asterisco indica diferencias significativagp (< 0.05). Ma: macho
amarillo, Mb: macho blanco, H c/Ma: hembra apareada con macho amarillo y H c/Mb:
hembra apareada con macho blanco.

Mediante las filmaciones reahdas en el dia 5 de vida de los pichones se pudo
encontrar que la tasa de visitas de alimentacion de los todos los adultos reproductivos
manipulados, sus respectivas parejas,log controles no prestaron diferencias
significativas. En cambio, se encontr0 qlee duracion de las visitas de hembras
manipuladas apareadas con machos blansifinificativamente menor que la de sus

controles (Tabla 5.3). La duracion promedioldevisita de las hembras no manipuladas
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apareadas con machos blancos (contrdigs)de 13.9 + 2.9 min y las de las hembras

manipuladas apareadas con ese tipo de machos de 9.2 + 3.1 min.

Tabla 5.3: Resultados del Modelo Lineal Generalizad®lixto para el andlisis de las tasas de visitas
de alimentacion y el tiempo promedio de la visiten el dia 5 de vida de los pichones entre nidos
manipulados y control para todos los tratamiends. Valores entre () representan la potencia del
analisis. Subindice {) corresponde al sexo manipulado.

Tratamiento Sexo Tasa de visita Duracion de la visita
Wald F p Wald F p
Jamarillog,) 4.06 0.38  0.6B8) | 0.83 021  0.381)
Samarillog,) 5.02 0.20 0.6@8) | 0.20 143  0.667)
J'blancog,) 0.08 123  0.7@4) | 0.85 2.01  0.931)
J'blancof,) 1.36 140 0.2%7)| 0.30 1.56  0.249)

Q (m) /C?amarillo
Q (m) /C?amarillo
Q () /3 blanco
Q (m) /C?blanco

2.67 0.19 0.294) | 4.02 2.68  0.1@5)
6.32 2.16  0.3@6) | 2.59 552  0.289)
1.21 0.42 0.5B8) | 5.38 022  0.287)
0.56 0.73  0.4@1) | 2.59 6.21  0.01

O Oy O Oy 4O Oy 40 Oy

Al analizar las temperaturas regestas por los sensores almacenadores,
controlando por temperatura ambiente y cantidgichones en el nido, se encontré6 que
las temperaturas promedio internas al nido no presentaron diferencias significativas
comparando los cuatro tratamientos con sus contrplesQ(1 en todos los casos, Tabla

5.4).
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Tabla 5.4: Resultados del Modelo Lineal Gesralizado Mixto que compara la temperatura en
el nido de nidos manipulados con sus respeatis controles para todos los tratamientos.
Valores entre () representan lapotencia del andlisis. Subindice.{ corresponde al sexo
manipulado.

Tratamiento Temperatura en el nido (°C)

Wald F p X+ee
Samarillo,) 0.88 0.78 0.8@6) 32.4+1.3
&'blancogy) 0.63 0.15 0.624) 33.4+1.1
Q (m) /3 amarillo 0.14 0.47 0.3@2) 31.9+1.7
Q (m) /3blanco 0.55 0.54 0.167) 31.1+2.1

El porcentaje de pichones y adultos gernaron al afio siguiente del tratamiento
no fue diferente entre cadaugo manipulado y su control emnguno de los tratamientos

realizados§ > 0.2 en todos los casos) (Tabla 5.5).

Tabla 5.5: Resultado de las tablas de contingencia que evallan el porcentaje de retorno al afio
siguiente de la manipulacion de los individuos nmapulados y de los pichones de nidos manipulados
al comparar cada tratamiento con su controlValores entre () son valores de potencia. Subindicg) (
corresponde al sexo manipulado.

Tratamiento Adultos Pichones
' p N(m+c) % e P Nm+ey %0
8amari|lo(n) 0.17 0.7@65) 33 35 0.34 0.24e) 33 1.8
&blancog,) 1.14  0.2%s) 30 33 0.63  0.4@8 30 2.1

Q@ /Samarilo 081 0.4%e 32 40 049  0.786) 32 1.7
Q (m) /3 blanco 0.93  0.3%s) 31 38 077 0.J@5 31 1.5
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Discusioén

El estudio de las historias de vida permitalear el balance de energia que realizan las
aves durante su vida, ya que cadavidlio posee una determinada energia que puede
utilizar para reproducirse y sobrevivir. A&, energia que un indidiio invierte en una
actividad es restada a la que podria investirla otra actividad. En aves con cuidado
biparental, ademas, la cantidad de energia un individuo aporta cada una de estas
actividades también dependel balance energético quealiga su pareja (Chase 1980,
Houston y Davies 1985, Winklek987). Se consideré que @rte de 3 plumas remeras
primarias de cada ala, que genera una disndginwte un 30% de la superficie de vuelo de
cada ala, representa un incremento considerable en el esfuerzo de vuelo para estos
individuos, aumento que serne reflejado en su esfuerzeproductivo actual. Podemos
confirmar, con los resultados arrojados por esteidio, que este mento en el esfuerzo
reproductivo generado por la manipulacion twemsecuencias intrageneracionales, dado
que las hembras manipuladas apareadas emhas blancos presentaron una disminucién
significativamente mayor en su peso y ceitth fisica, y el tieqpo de duracion de las
visitas de alimentacion fue significativamentés corto que el de los nidos control.
También podemos afirmar que la manipuladiéwo consecuencias imggneracionales ya
que los pichones de nidos pertenecientéerabras manipuladas apareadas con machos
blancos presentaron una menor tasa deinoi@gto y un menor peso asintotico al
abandonar el nido. Las parejas reproductivadilgaeros Dorados amarillos fueron capaces
de absorber el aumento en el esfuerzoodytivo producido experinéalmente, es decir,

mantuvieron un esfuerzo similar y sin variaciimgue coincide con lo planteado por la
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Hipotesis de Inversion Fija (Ricklefs 198Faether y col. 1993, Mauck y Grubb 1995). El
esfuerzo realizado por los machos, tanto blancos como amarillos, no parece haberse
modificado por la manipulacion de sus plunsakas de sus parejas; los machos blancos
apareados con las hembras manipuladas gguisminuyeron su esfuerzo reproductivo)
tampoco modificaron su esfuerzo ante sgaacion. Estos resultasidambién coinciden
con los planteados por la Hipétesis de Isi@n Fija (Ricklefs1987, Seether y col. 1993,
Mauck y Grubb 1995).

Si bien Nolan y colaboradores (2001) haportéado que el nimero de visitas de los
adultos reproductivos es un buen indicadorlaleantidad de alimento entregado a los
pichones, en este estudio la tasa de vi#tdnembras apareadas con machos amarillos no
presentd cambio alguno, su duracién si fue mePosiblemente esto se deba a que estas
hembras acarreaban una menottidad de alimento en sus s y a que les costaba mas
tiempo recolectar el alimento, lo cual egptia que los pichones pertenecientes a estos
nidos presentaran una menor tasa de creotmig menor peso asintético a la hora de
abandonar el nido en comparacion a los pichdeel®s nidos control. Esto podria indicar
gue en estos casos los efectos de la podagion fueron absorbidos en parte por las
hembras reproductivas, dado que ellas perydieasi un 10% de su peso, pero también
fueron transmitidos a su progenie com® reportado para el Carbonero Coniarus
major (Sanz y col. 2000) y el Papamoscas Cerrofilcedula hypoleucgMoreno y col.
1999). Esta disminucion aparente en el @sfo parental realizado por las hembras no
parece haber sido compensada por los mdalaosos dado que nogsentaron diferencias
con los controles ertas variables analizadas, sugidenqgue su comportamiento es
independiente del de su pareja, resultado tanebién fue reportado para el Carbonero
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Comun (Sanz y col. 2000) y que, como nienamos, concuerda con la Hipotesis de
Inversion Fija. Esta respuesta también fueoetrada manipular las hembras del Herrerillo
Comun Parus caeruleugSlagsvold y Lifijeld 1990); éssadisminuyen su esfuerzo de
alimentacion y los machos no modificau esfuerzo. A pesade que las hembras
manipuladas apareadas con machos de plunmmagduro realizaron visitas de alimentacion
mas cortas, esto parece no haber afectadanpet@tura interna del nido que no presento
diferencias en ninguno de los tratam@nton sus respectivos controles.

La reduccién del 30 % de sauperficie de cada alansiluda redujo la capacidad de
vuelo de los adultos reproductivos de Jilgueovado, tal como ocurrié con el Papamoscas
Cerrojillo (Slagsvold y Lifjeld 1988). Sin dmargo, los adultos parecen haber absorbido
totalmente esa dificultad, excepto en casdadehembras apareadas con machos blancos.
Sin embargo, la absorcion del aumento erosto reproductivo parec® haber afectado el
retorno de los individuos afo siguiente, ya que el portaje de retorno de adultos
manipulados no fue diferente al de loslamiino manipulados. La proporcion de pichones
nacidos en nidos manipulados y control tangpfaee diferente; sin embargo, la proporcion
de pichones que nacen en Chascomus y sostnadps reproduciéndose alli mismo en afios
sucesivos es muy baja generalmente, lo que padstificar la ausenia de diferencias en
este aspecto. Los porcentajes de retornordgrexdos tanto para nidos manipulados como
control son similares a $oreportados para el Azulejo Garganta Casaddia sialis otro
nidificante en cavidades secunda (Radunzel y col. 1997).

Sanz y colaboradores (2000) realizaron rewapilacion de informacién de estudios
de cuidado parental en especies dondefake reproductivo fue aumentado de manera
experimental y reportaron respuestas diftege de los individuos manipulados y sus
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respectivas parejas frentdas manipulaciones. En algunos asdrente a la manipulacién

de uno de los miembros de la parefganz y colaboradores (2000) reportan una
compensacion por parte del otro miembro como en el caso de los machos de la Golondrina
Bicolor Tachycineta bicolgrpara los machos del Carbonero Comun, o para las hembras del
Estornino PintcSturnus vulgarisen cambio, no encuentran urespuesta por parte de la
pareja no manipulada como en las hemkial Carbonero Comudn, o las hembras del
Herrerillo Comun. Estos ultimos resultados m@dos son similares a los encontrados en
esta experiencia para el Jilguero Dorado. Estelgsrealizado en ellduero Dorado arroja
nueva informacién sobre las decisiones energétigcagealizan los adultos durante la etapa
reproductiva, sumando la variable de la presede la maduracion tardia del plumaje que
presentan los machos de esta especie. Lodiestreportados en los capitulos 2 a 4 de esta
Tesis no mostraron diferencias en la maydedaas variables de biologia reproductiva y
cuidado parental entre los nidos pertenecieatesachos blancos y amarillos de Jilguero

Dorado (Palmerio y Massoni 2009, 2011).
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Capitulo 6: Discusion integral

Gracias a la utilizacién de un sistema desajdo ubicado en un campo experimental de la
localidad de Chascomdus, Provincia de BigerAires, a lo larg de 6 temporadas
reproductivas consecutivas, entre 2005 y 2GEO0 lograron seguir 395 intentos de
nidificacién, se pesaron y midieron 1260 Y& se pesaron, anillaron y sangraron 720
pichones y 293 adultos, y se registraaproximadamente 760 horas de filmacion del
cuidado parental del Jilguero Doradicalis flaveola pelzeniEsta Tesis expone los
resultados obtenidos en estos 6 afios de trabapn los primeros estudios realizados de
manera exhaustiva que describen la biolosgfaoductiva de esta especie con maduracién
tardia del plumaje en la naaleza (Palmerio y Massoi009, 2011, y esté&rabajo) y
permiten caracterizar si es una especie de vida lenta, como esperamos dada su distribucion
geografica, o de vida rapida. No se hanoatrado diferencias enttes nidos de machos
blancos y amarillos, durante el estadio de de huevos en la fecha de inicio de las puestas,
tamafio y cantidad de puestas fmmporada, tiempo de incatiéon, y porcentaje de huevos

gue eclosionan de manera sincronica; etnestadio de pichones no se encontraron
diferencias en la tasa de crecimiento, el @esntotico con que los pichones abandonan el
nido, su tiempo de permanencia en el nidoéx@to de emancipacion y nidificacion, ni
tampoco en la temperatura promedio de los nidos pertenecientes a ambos tipos de machos;
en el estadio de adultos noeseontraron diferencias en aariables morfométricas de los
machos y en la mayoria de las variables olégicas de las hembras, tampoco en la tasa
alimentacion a las hembras por parte de los machos, la tasa de visitas de alimentacion a los

pichones y remocion de sacos fecales, daraale las visitas y, finalmente, en la

93



Maduracién tardia del plumaje y costo reproductivo en el Jilguero Dorado.
Lic. Andrés Gabriel Palmerio

supervivencia de las hembras apareadas nsaohos blancos o amarillos de Jilguero
Dorado en relacion a la maduracion tardia del plumaje.

En una revision bibliografica, Christia(002) reporta que en 33 de los 50 estudios
analizados en 37 especiesstifitas, existe una correlacién positiva entre el tamafio
promedio de los huevos y el tamafio o la coddifisica de las hembras. En este trabajo se
encontré que las hembras apareadas con machos amarillos resultaron ser, en promedio,
significativamente mas pesadas que aquellassapgas con machos blancos y, aunque en el
modelo utilizado para el analisis del pesdadehuevos se controlo el efecto del peso de las
hembras, el peso promedio de los huevos puestos por las hembras apareadas con machos de
plumaje maduro resulté ser significativamemtayor que el peso promedio de los huevos
puestos por las hembras mas pequefas eaq@s con machos de plumaje inmaduro. El
mayor tamafio de los huevos puestos por éstadras podria ser explicado, en parte, por
el mayor peso que estas hembras presmmtessin embargo, Christians (2002) reporta
también que la variacion en la madamafio o condicion fisica de las hembras
generalmente explica menos del 20% devdaiacion en el tanie de los huevos. Al
momento de analizar el tamano de losviegey las hembras hay que tener en cuenta,
también, los altos valores de repetibilidad encontrados, en este trabajo, entre puestas
sucesivas dentro un afo y en#afios sucesivos para una nashembra, lo que indica que
el tamafio del huevo podria ser una caractesistidividual de las hembras ademas de
relacionarse con su masa, tamafio o condifigioa. EI mayor tamafio de huevos de las
hembras apareadas con machos amarillos pddhearse a que éstas tienen mayor calidad y

su tamafo de huevos es siempre mayor (i.e. alta repetibilidad entre y dentro de las
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temporadas) o que al aparearse con machosger edad y/o calidad las hembras realizan
una inversién maternal diferencial eintamafio de sus huevos (Burley 1988).

Si las diferencias de tamafio de las hesboaresponden a diferencias de edad, esto
sugiere que los Jilgueros Dorados poseen areamiento selectivo por edad. Este tipo de
apareamiento selectivo por la edad y/o dai se ha encontrado en varias especies
(Mountjoy y Robertson 1988, Potti 2000), y si bianto machos como hembras estarian
realizando eleccion de pareja, los machoardlos podrian haber tenido la oportunidad de
seleccionar aquellas hembras en mejomyiciones y/o con mésxperiencia (Weggler
2001) mientras que los machos blancosr&staaceptando a hembras de menor condicion
ylo experiencia. Esto podria indicar useleccion sexual mutua (Huxley 1914, Jones y
Hunter 1993, 1999, Clutton-Brock 2008htre los individuos de lpareja en el Jilguero
Dorado. Por desgracia, las hembras no poseen un color en su plumaje que indique su
condicion de hembras jovenes o adultasnyssiber la edad de las mismas no podemos
profundizar esta hipotesis. También se encamadiferencia en la supervivencia aparente
entre machos blancos y amarillos; esto puede deberse a dos factores, una mortalidad
diferencial en machos asociada a la e(#tdrns 1976, Martin 1995) o a que los machos
joévenes gue logran reprodussr tempranamente y con plue@ymaduro, lo hagan a costa
de disminuir su supervivencia, es degiie sea una expresion del compromiso entre
supervivencia y reproducciéon (Williams 1966), mientras que aquellos que se reproducen
cuando tienen mas de dos afios y el plunaarillo no manifiesten el costo de ese
compromiso con la misma intensidad.

Las hembras apareadas con machos blancos que fueron manipuladas presentaron
una disminucién en su peso mayor a la quesgmtaron sus controlesn todos los otros
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tratamientos no se encontré una diferencidaemariacion del peso entre los individuos
manipulados y control. A pesar de la difesia de peso observada, no encontramos una
variacion en la tasa de retorno de esastias manipuladas; sin embargo, aunque las tasas
de retorno fueron similares entre individu manipulados y control en todos los
tratamientos, no podemos asegurar que laipoéacion no haya tédo efectos en su
eficacia reproductiva residual (William$966, Dobson y Jouventin 2010) o en la
supervivencia posterior al afio siguiente denknipulacion tanto elos machos blancos y
amarillos como en sus respectivas hembasmanipulacion realizada también tuvo un
efecto intergeneracional en el caso de lembras apareadas con machos blancos,
posiblemente debida a la disminucién en tiesnpos de visita de estas hembras a los
pichones, que interpretamos comadencia de que traian menor cantidad de alimento para
ellos.

Segun los resultados obtenidos, los machos de Jilguero Dorado, ya sean blancos o
amarillos, realizan un esfuerzo fijo durargk evento reproductivo y éste no varia en
funcién de la condicion fisica aversion de su pareja, ni conalmento en su esfuerzo de
vuelo resultante de la manipulacion. Estaultados apoyan la Hipotesis de Inversion Fija
(Ricklefs 1987, Seether y cal993, Mauck y Grubb 1995) dadoejuen el caso de las
hembras manipuladas apareadas con maclwredd, éstos no compensaron la aparente
disminucion en el esfuerzo de las hemhlraissada por la manipulaa y asi los pichones
disminuyeron su tasa de crecimientel ypeso con el que abandonaron el nido.

A pesar de todas las similitudes descriptigsrincipio de este capitulo entre machos
blancos y amarillos, en esta Tesis si hemos encontrado que 1) las hembras apareadas con
machos amarillos resultaron sen promedio, significativaemte mas pesadas que aquellas
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apareadas con machos blancos; 2) el pesogutio de los huevos puestos por las hembras
apareadas con machos amarillos, luego de controlar por el peso de las hembras, fue
significativamente mayor que el peso promeatidos huevos de las hembras apareadas con
machos blancos; 3) se estim6 una vida medira los adultos de Jilguero Dorado de 3.7
afos y se encontrd que los machos qeeofu detectados reproduciéndose por primera vez
con plumaje inmaduro presentan una vida é&dineses menor que los machos de plumaje
maduro; 4) las hembras apareadas con madlaosos disminuyeron su peso (en casi un
10%) significativamente mas ql@s controles, al disminuir un 30 % la superficie de sus
alas; 5) la duracion de las visitas detass hembras resultd ser, en promedio,
significativamente menor que sus controle®i)ylos pichones pertenecientes a nidos de
hembras manipuladas apareadas con machosds presentaron una menor tasa promedio

de crecimiento y un menor peso asintétmloabandonar el nido comparando con sus
controles. Casi todas estas diferencias encontradas en este trabajo giran en torno a las
hembras apareadas con machos amarillos o blancos y no necesariamente a los machos.
Creemos, como ya mencionamos, que esamiltados apoyan |&xistencia de un
apareamiento selectivo (Mountjoy y Robertson 1988, Potti 2000) y que, en este caso, las
hembras de menor calidad estarian obligad&producirse con los machos blancos sin que
esto indique que esos machos tienen neie@sante menor calidad, ya que las respuestas
encontradas en las variables analizadas tntexbajo son idénticas a las de los machos
amarillos en todos los aspectos analizadossta trabajo. El significado y funcion de la
maduracién tardia del plumaje en esta espsgige siendo objeto destudios en nuestro

laboratorio, pero excede @bjeto de esta Tesis.
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Volviendo a la primera hipétesis general planteada en esta Tesis, podemos decir que
esta especie tiene caracteristicas de unecespe vida lenta, con una notable excepcién:
tiene un tamafo de puesta relativamente @ltdhuevos) y realizavarias puestas por
temporada, lo que constituye un esfuerzoaepctivo alto y caracteristico de especies de
vida r4pida y corta. Sin embargo, los pichorregen a una tasa lenta y acorde con una baja
tasa de entrega de alimentrgracteristica de especies dda lenta, y finalmente, los
adultos reproductivos (machos blancos, amarillos y hembras) tienen una alta supervivencia
aparente, también caracteristicagdpecies de vida lenta. Estesultados, en su conjunto,
apoyan la hipotesis planteada en tantinaden con los dato®btenidos por otros
investigadores en gue las especies del HemisSur son mas semejantes a las tropicales
gue a las del Hemisferio Norte.

En cuanto a la segunda hipétesis, referida a los efectos esperados de la
manipulacion, observamos que los macha®arillos manipulados y las hembras
manipuladas apareadas con machos amarillos, no mostraron diferencias en su peso,
condicion fisica, tasa de Miaiy duracion de las visitas mido; sus pichones crecieron de
manera similar a los de los nidos contrmdn una tasa de crecimiento similar y peso
asintotico final. Estos resultados indicgne los machos amarillos y sus parejas estan
absorbiendo los costos de la manipulacién y asladan los costos @sta a sus pichones.

Este comportamiento seria mas esperable aneapecie de vida ra&ja, corta, con bajas
probabilidades de reproduccion futura, y esta@rio a lo que esperdbamos en una especie
de vida lenta. Una explicacién alternativa es que los machos amarillos manipulados o sus
parejas manipuladas, que creemos tienen ap&rt selectivo, tengauna alta calidad
intrinseca demostrada en parte por habapamo sobrevivir mas tiempo y no hayan sufrido
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costos significativos. Otra posibilidad es que justamente por tener una edad mayor, hayan
realizado un alto esfuerzo reproductivo, dat@erspectiva de una menor probabilidad de
supervivencia y reproducciontfuwa. Este Gltimo caso resultaenos plausible dada la
supervivencia aparente determinada en €sts, mayor para los machos reproductivos
amarillos que para los machos reproductivos blancos.

Los machos blancos manipulados paeo trasladaron los costos de la
manipulacion a sus crias y en nada fueron difesedé los machos blancos control, o a los
machos amarillos, y este resultado tambiéradrario al esperado para una especie de
vida lenta, que reparte sus esfuerzos reproductivos en varios episodios. Asimismo, las
hembras manipuladas apareadas con macleoxdd, si bien absorbieron parte de los
costos de la manipulacion lo que se evidemei que no modificaron sus tasas de visitas a
los nidos y disminuyeron su peso y condiciorctisisi trasladaron unmarte de los costos
porque sus visitas fueron mas cortas y probablemente trajeron menor cantidad de alimento,
ya que sus pichones tuvieron menor tasacdcimiento y peso asintotico. Nuestra
interpretacion es que los machos blanaus, muy diferentes de los amarillos en sus
habilidades reproductivas en un sistema dascaido segun determinamos en los primeros
capitulos de esta $is, no han podido por su juventud @ég@rejas de altaalidad y, como
la mayor cantidad de ent@g de alimento la realizatas hembras, solo cuando
manipulamos a éstas es que notamaosfecto intra e intergeneracional.

En resumen, la manipulacion realizada pesmitié indirectamente ahondar en la
caracterizacion del Jilguero Dorado como aspecie con Maduraciéon Tardia del Plumaje.

Sin embargo, no obtuvimos resultados concordardeda caracteriza@n de esta especie,
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realizada en la primera parte de esta Tesisio una de vida lenta aunque con un tamafo

de puesta y nimero de puestnusualmente altos.
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