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Inversiéon parental en el Pingtino de Magallarggshéniscus magellanigussincronia de
eclosion, causas proximas y ultimas

RESUMEN—Durante los afios 2010 a 2013 se estudié la biologia reproductiva del
Pinguino de MagallanesSpheniscus magellaniqugue se reproduce en la Isla Quiroga,
Santa Cruz, Argentina (47°45°S, 65°53"W). Investigando la inversion parental que realizan
los padres en los huevos de una misma nidada, y las consecuencias que esa inversion y
otras variables provocan en el crecimiento y mortalidad de los pichones. Ademas, s
investigd la asincronia de eclosion mediante tres aproximaciones diferentes: a) como se
establece; b) las consecuencias que genera en el crecimiento y la mortalidad de los
pichones; y c) el valor adaptativo de la asincropémjendo a prueba la “Hipdtesis de
Reduccion de Nidada” a través de manipulaciones de las asincronia de eclosion. Se
encontré que las hembras en mejor condicion fisica pusieron segundos huevos mas grandes
que primerosy queen el afo “bueno” el tamafio de la yema de los segundos huevos fue
mas grande que la de los primeros. La condicion fisica de los machos determind la cantidad
de pichones criados y el crecimiento del pichén en nidadas con un pichon independizado.
Ademas, el crecimiento también se relacion6 con el volumen del huevo y en nidadas tardias
los pichones crecieron mas rapido cuando los padres fueron de mejor condicion. La yema 'y
el afo influyeon en la supervivencia, en el afio “malo” los segundos pichones murieron

mas. El grado de asincronia de eclosién dependié de la temperatura del primer huevo
durante la puesta, de la diferencia de temperatura entre los segundos y primeros huevos a lo
largo de la incubacion y del tamafio inicial del parche de incubacién. A pesar de no tener un
rol en los nidos controles, la asincronia de eclosion en los nidos manipulados afecté el peso
y la supervivencia de los pichones en funcion de su orden de eclosion y el afio de estudio.
En las nidadas asincrénicas durante el &fialo”, los segundos pichones murieron en

mayor proporcién que los primeros. En este afio, los pichones de las nidadas asincronicas
murieron antes y pesaron mas a la independencia que los pichones de las nidadas
sincronicas. Si bien estos son indicios a falola “Hipotesis de Reduccion de Nidada” en

esta especie, no se puede aseverar que asi sea debido a que los segundos pichones de
nidadas asincrénicas no murieron mas en proporcion que los segundos de nidadas
sincrénicas. La asincronia de eclosién pareciera ser el resultado de una limitacién
fisiolégica a nivel del parche de incubacién que provoca un retraso en el comienzo de la
incubacion y que su efecto sobre los pichones tendria importancia difkarftamalos”.

PALABRAS CLAVES —Asincronia de eclosion, crecimiento de pichones, incubacion,
inversion parental, Pingiino de Magallanes, reproducciwheniscus magellanicus
temperatura de los huevos.



Parental investment in Magellanic Penguin (Spheniscus magellanicus): hatching
asynchrony, proximate and ultimate causes

ABSTRACT — During the years 2010-2013, we studied the breeding biology of

Magellanic Penguin§pheniscus magellaniquat Quiroga Island, Santa Cruz, Argentina

(47 ° 45'S, 65 ° 53'W). We investigated parental investment between and within clutches of
eggs, and the consequences of that investment and other variables in nestling growth and
survival. In addition, we explore hatching asynetyrthrough three different approaches:

a) the mechanisms through which it is established; b) the consequences it has on the growth
and mortality of chicks; c) the adaptive significance of asynchrony, by testing the "Brood
Reduction Hypothesis" throughmanipulation of the hatching asynchrony. We found that
females in better body condition laid larger second eggs than females in bad body condition
and in the "good" year second laid eggs had larger yolk areas than first eggs. The body
condition of males determinates the number of nestlings that fledge per nest, and, in those
nests where only one chick fledge, the growth of nestlings. Moreover, nestling growth was
also associated with egg volume and late-breeders had nestlings that grew faster when
parents were in better condition. Yolk and year influenced nestling survival, in thé "poor
year second nestlings died more often than first. Hatching asynchrony depended on the egg
temperature during the laying period, on the temperature difference between the second and
first eggs along the incubation peri@ihd on brood patch area. Although hatching

asynchrony did not influence nestling performance in control nests, it dcedffieet

weight and survival of chicke manipulated nests, according to their hatching order and

the study year. In those nests, hatching asynchrony was manipulated and forced. In
asynchronous clutches during the "poor"” year, the second chick died more often than the
first. This year, the chicks died before in asynchronous clutches and nestlings weight at
fledging was heavier than in synchronous clutches. While these are evidence in favor of the
"Brood Reduction Hypothesis", it is not totally fulfill because the second nestling of
asynchronous clutches did not die more often or weight less at fledging than the second
nestling of synchronous clutches. Hatching asynchrony seems to be the result of a
physiological constraint of the brood patch that causes a delay in the onset of incubation
and would affect the nestlings mostly in "bad" years.

KEY WORDS— breeding biology, egg temperaturegtdining asynchrony, incubation,
Magellanic Penguin, nestling growth, parental investntgpieniscus magellanicus



AGRADECIMIENTOS

Quiero agradecer a todos los que me ayudaron y apoyaron en la realizacion de mi tesis de
doctorado:

A Esteban Frere, mi director de tesis, que confi6 en mi para llevar adelante esta tesis. Me
permitié trabajar con independencia pero siempre predispuesto a ayudarme en todo
lo que necesité, facilitindome los recursos, la logistica del trabajo de campo,
corrigiendo en tiempo record mis mails y hasta haciendo de apoyo psicolégico. Por
entenderme aunque me es tan dificil expresarme. Por contagiarme la pasién por la
Patagonia verdadera (la rebelde) y por el pequefio pajaro bobo.

A la Fundaciéon Temaiken por confiarnos sus valiosos colaboradores sin los cuales nada

hubiese sido posible. Su paciencia, conocimientos, ganas de aprender Yy
predisposicién, a pesar de las condiciones de trabajo y los vientos, hicieron mi trabajo
mas facil. Pablito, Isma, Cris, Guillermo, Martin y Adrian gracias totales. Carina Righi
gracias por confiar en este proyecto.

A la Universidad Nacional de la Patagonia Austral por los fondos y el amplio espacio que

tienen en el Centro de Investigaciones de Puerto Deseado con todas las facilidades
que se necesitan para trabajar. A Wildlife Conservation Society, por los fondos

otorgados a Esteban Frere que permitieron financiar este estudio y al CONICET por la
beca doctoral que me permiti6 llevar adelante este estudio

A Marcos Oliva Day, Malala y a los chicos de la Fundacién Conociendo Nuestra Casa, por
la compafiia en el campo, por estar siempre al pie del cafién colaborando y lo mas
importante por ensefiarme que “No se puede querer ni cuidar aquello que no se conoce”.

A Javier y Ricardo de Darwin Expediciones y a Annick por su ayuda en el campo cada vez
que fue necesario. Memorables rescates con mal clima!

A los investigadores del Centro de Investigaciones de Puerto Deseado: Alejandro, Ana y
Titina, y a vos Diego gracias por ser mi compafiero de oficina (la pasamos bien!) y
estar siempre para dar una mano.

A la Universidad de Buenos Aires, y a todos los ciudadanos que permiten que se financie,
por su educacion de excelencia y gratuita.

A Gustavo Fernandez, Andrea Raya Rey y Valentina Ferretti por tomarse el tiempo y la
paciencia de leer mi tesis.

A mi familia: Pau, Mam4, Papa, Abu, hermanos y sobrinos, simplemente por seguirme
hasta el fin del mundo y permitirme ser libre. Pau, gracias por ser mi compafiero de



rutas. Mama, Abu, mujeres fuertes, ejemplos de mi vida. A mis amigos del alma,
aquellos del jardin y de la facultad, por seguir juntos a la par a pesar de las distancias.
A Flor por mostrarme cuan bella es la biologia reproductiva. A mi hijo por
complicarme la vida de la manera més hermosa que jamés pude imaginar.

Puerto Deseado, como siempre acertadas palabras de Darwin: “No creo haber visto jamds
un lugar mas alejado del resto del mundo que esta grieta de rocas en medio de la
inmensa llanura”. No todos los ojos saben apreciar tu cielo infinito, tus atardeceres
magicos y tu oasis: la Ria.

Pingtiinitos queridos, como dijo Neruda: “...del océano en desorden, inmaculado pasajero,
emerge de luto nevado... aquel péjaro religioso no necesitaba volar, no necesitaba
cantar, y aunque su forma era visible sangraba sal su alma salvaje... ”

Photo Lotfi Si Saber




A Fubts 4 A naeSU primes /ﬁ/aéa?(, Fe/?be




INDICE
Introduccion General

IV =T ot o N =T o oo I PP TP TP U 1
Y | (o o [ =T (F o [ T PP P TP RTTTPPPPPP 4
1.3-ESPECIE UE ESTUTIO ...uvueeiiiie i e e e e e e e e e et e e e e e e e e e e e e eaeeaeereesennesnnnnns 5
1V 1T (0T (o] (o o | = RSP PPURSRR 10
1.4 A-Trabajo d€ CAMPO ....ciiiiiii et e e e e e e e e e e et a s e e e e e e e e e e eeeeeeeeessnnnnes 10
1.4.B-Consideraciones eStadiStiCAS .......ccccuuurrriiiiiiiiiiiiiiieee e e ee e 14
ST o] 1] 1LY/ 1SS 15
1.6-0Organizacion de [ ESIS ......ccoviiiiiiiic et —————————— 16

Capitulo 2
Inversion parental en el Pingliino de Magallanes

2. 1-RESUIMEBIN ..ottt e ettt e e e et ettt e e e et et b e e e e e ee e aa e e e e een s e e e e eeennn e e eeennes 18

P22 | 11 {0 To [T o] [ ] o PP PUPPRRPPPRPP 19

R @ ] ][] 1Y/ 0 1SS 23

2.4-Metodologia y analisis eStadiStiCOS ..........cocviiiiiiiiiiiiiir e 24
3 Y = (oo (o] (oo |- PRSP 24
2.3.B-ANAlISIS ESTAUISTICOS ...vvveiiiiiiiiiiieee ettt e e e e e e e e e e e e e e s s eeees 26

P2 T =TS U ] 7= To [ 1P PPPRPRPPPPPR 26
A Y (e Yo (Y=ol [o 11 To R 26
2.5.B-Variacion en el volumen de los huevos y el areade layema ...........ccccoevvvvvvnnnnnnnnn. 27
2.5.C-Variables que afectan el volumen del huevo y el &rea de layema ......................... 27

P22 G T I 1S o1 ] T o TSR 31

Capitulo 3

Incubacion de los huevos del Pinguino de Magallanes: tempasaturante
la puesta, trayectoria de las temperaturas de incubacion, sugasgus

anomalias
L d-RESUIMEBIN ..ottt oo et ettt oo e e et et b e e e e e ee e b e e e e eee b e e eeeeennn e e aaennes 36
I 022 | 11 0 Yo [T o1 [ o PP UEPRPUPRR 37
GG EL @ o] =] 11770 1 TSRS 40
G V=Y CoTo (o] (oo [ = NPT 40



3.4.A-Regqistro de la temperatura de 10S hUEBVOS ...........oovviviiiiiiiiiiiiiie e 40

3.4.B-Causas de la trayectoria de las temperaturas de incubacion .............ccccccvvvvveeeennn. 42
3.4.B.i-Experimento de la incubacion completa...........cccoeeeiiiiiiieiicc e, 43
3.4.B.ii-Medicion del parche de iNnCubacion ............ccccooiiiiiiieiiiiiiie e 44
3.4.B.iii-Posturas de los adultos durante la incubacion ..............ccceiiiiiiiiiiiiie e, 46

3.5-ANAlISIS ESTAUISHICOS ....cceei i i i iiicc e e e e e e e r e e e e e e aaaaaaeaeaaaeeeaaaans 46
S.6-RESUIAAOS ...uiiiiii i e e e e e e et a e e e 47

3.6.A-Validacion de la metodologia ..........coooeeiiiiiiiiiiiiiiieireee e 47

3.6.B-Periodo de incubacion: duracion y factores que lo afectan...........ccccoocviieiiiinnnnne. 48

3.6.C-Periodo de incubacién: temperaturas de los huevos y temperaturas anomalas....... 49

3.6.D-Detalles del intervalo de puesta: temperaturas de los huevos y patrones............... 54

3.6.E-Causas de la trayectoria de las temperaturas de incubacion ..............ccccoccvveeeeenns 56
3.6.E.i-Experimento de la incubacion completa ...........ccccoeeiiiiiiiiii e 56
3.6.E.ii-Variables que afectan la temperatura de incubacion ..............ccccccceeiiiiiiinnnnnn. 58
3.6.E.iii-Posturas de los adultos durante la incubacion.............c.occuveeiieeiniiiiiiieee e, 60

I I 1T od B ] o] o PRSPPI 61
3.7.A-Periodo de incubacion: duracién, temperaturas de los huevos
Y ANOMAITAS ...ttt e e e st e e e e et e e e e e e e e e e e e e nnaneeeaens 62
3.7.B-Detalles del intervalo de puesta: temperaturas de los huevos y patrones .............. 64
3.7.C-Causas de la trayectoria de las temperaturas de incubacion ..................ccccceevvennne 65
Capitulo 4
Parche de incubacién en el Pinglino de Magallanes
R TS U1 0[] o PP 69
2 1 11 o T [T od T o PSSR 70
4.3-ODJEUIVOS ...ttt e e e e e e e e e aaeas 73
4.4-Metodologia y analisis @EEStICOS ..........uuiiiiiiiiieiii e 74
|V 1= (o o [o] [0 To | - WP OOOPO SRR 74
4.4.B-ANAlISIS €STATISICOS .. ..uvuiiiiiiiiiiiiiiiii et e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e 74
A.5-RESUIAAOS ... oottt e e e e e e e e e e e et e et ee ettt bbb e e e e e e e e eaeaeeeeeeenenens 76
Z.6-DISCUSION ....eiiiiiiiiiii ettt ettt e e e e e e e e e e e e e s s e s e s aaateseb e s eee e et eeeeeaeaaeaaeaeaaesasssannnannnnes 85

Vil



Capitulo 5
Factores que afectan el crecimiento de los pichones de Pingtino de

Magallanes
. L-RESUMEBIN ..ottt e et ettt e e e et e e e et e e e et e e e e e e e e een e e eeaans 90
oI | 11 {0 To [T o] [ o I PEUURRPURRR 91
TR T @ ] ] 1] 1770 1 94
5.4-Metodologia y analisis eStadiStiCOS ..........cccvviviiiiiiiiiiee e e e e e 95
I Y = (oo (o] (oo |- PSPPSR 95
5.4.B-ANAlISIS ESTAAISTICOS ..vvvveiiiiiiiiiiieee ettt e e e e e e e e e e e e s e eeees 95
T =TS U] = To [0 1P PPPPPPPPPRPPPR 100
5.5.A-ASINCroNia d€ ECIOSION ......cooiiiiiiiie e 100
5.5.B-Variables que afectan el peso y tamafio del pichon en el dia de eclosion ........... 101
5.5.C-Curvas de crecimiento de 10S PICNONES .........uiiiiiiii i 105
5.5.D-Variables que afectan el crecimiento de los pichones ...........cccccvvvvvviiviiiicceeeennn. 107
5.5.D.i-Nidadas con un vs. nidadas con dos pichones independizados ...................... 107
5.5.D.ii-Crecimiento de los pichones provenientes de nidadas con un pichén
Tpl0[=T0=T 0 o [174= To [ S SUPPPPPPPPURRTRR 108
5.5.D.iii-Crecimiento de los pichones provenientes de nidadas con dos pichones
gloL=] oT=] g o |4 To [o 1S PP PP PP PP P RTTTPPPPN 109
5.5.D.iv-Analisis incluyendo pichones no independizados ..........ccccceeveeeieeeeiieiiiennnnn, 112
RT3 ] (o X (==Y o3 01 ST 113
5.5.F-Supervivencia de [0S PICNONES .......cooiiiiiiiiiiii e 113
5.5.G-Variables que afectan la supervivencia de 10S piChONES ........cccoeevvieeeiiiiiiiiiiiininns 115
5.5.H-Efecto de la yema en el crecimiento y supervivencia de los pichones ................ 117
ST G T D1 o1 T o TSP 120

Capitulo 6
Factores que afectan la asincronia de eclosion en el Pinguino dellsizem

LTI =S U 1= o I PP 127
22 | 0] 1o To [ T o3 o] o S 128
IR B0 ] o =3 1Yo L PP PPPPPPPPPRPR 129
6.4-Metodologia y analiSisS @StadiStICOS ......ccuiiiiiiiiiiiiiiiiie e 129



6.4.A-Posicion de los huevos durante 1a inCubacion ........cooveeeeeiee e 129

6.4.B-Temperatura de la cascara del huevo a la cual comienza el

desarrollo @MBIIONAIIO ........oiiiii e a e e e e e e e 130
6.4.C-Temperatura de los huevos y parche de incubacion ..........cccceeeeeeeiiiiiieiviiininnnn. 132
6.4.D-Experimento de comienzo de la incubacion ..............cccevvvviiieiiiiiiciicc e, 133
6.4.E-ANAlISIS @STAdISTICOS ....ceeiiiiiiiieiiiii et re e e e e e 134
B.5-RESUIAAOS ..ottt e e e e e e e e e e e e e e e e e e e 135
6.5.A-Posicion de los huevos durante 1a inCubacion .........ccccccccveeeeiiiiiiiiincciieee 135
6.5.B-Temperatura de la cascara del huevo a la cual comienza el
(o LEF= g o] | (ol =T 4ol o g To] o F= T [o TR PP PUPPRPPPPR 135
6.5.C-Variables que afectan la asincronia de eclosion .............cccccceeiiiiiiieeeeiiiieeeeeei, 136
6.5.D-Experimento de comienzo de la incubacion ...........ccccooiiiiiiiiiiiiiii e 145
LG ST ol U] (o] o PP 146

Capitulo 7
Causas ultimas de la asincronia de eclosion en el Pinguino de Magai
Hipotesis de Reduccion de Nidada

7. 1-RESUIMEIN .ttt e ettt e e e e e e e et e e e e e e ea e e e e e ees b e e e e e eenn e e eeeennnnaaeees 152
422 11 {0 To [ Too] [ o I PP PPPPPUPRPRPPRR 153
7.3- HIPOESIS Y PrediCCIONES. ... ..uuuiiiiie e e e e e e e e e e e e e e e e aeeees 159
7.4-Metodologia y andlisis eStadiStiCOS ..........uuuiiiiiiiiiiiieeee e 160
N Y/ [ (oo (o] (oo | - RS 160
7.4.B-ANAlISIS STAUISTICOS ..vvvvviiiiiiiiiieei e e e e e e e e e e e e e e e e 162
A TS0 7= T [0 1 163
AT ST ol U ] Lo o USSP 173
Consideraciones fiNAIES...........ccooieiiiiiieece e 176
Literatura CILATA............coiveiieiecce e 180



CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL

1.1 MARCO TEORICO

Los conceptos de Darwin son las bases de la biologia moderna. Una sintesis actualizada
expresaria que los individuos son variables como resultado de las mutaciones, la
segregacion y la recombinaciéon de alelos, y pasan esos caracteres a su progenie. En la
mayoria de las generaciones se producen mas crias de las que pueden sobrevivir, y los que
sobreviven y se reproducen son los que tienen la combinacién de alelos que mejor se adapta
al medio. Tanto la reproduccion y la supervivencia dependen de los comportamientos, por
lo tanto la seleccién favorecer4d a aquellos con comportamientos que maximicen su
contribucién genética futura.

El esfuerzo reproductivo esta intimamente ligado a la eficacia biolégica, y depende
de la energia que depositen en la reproduccién. Lack (1947) postuldé que en un solo intento
reproductivo los padres deben producir el maximo namero de pichones que puedan criar.
En cada intento reproductivo los padres realizan una determinada inversion parental a
través del cuidado parental. La inversion parental se define como cualquier cuidado
parental que reduce el valor reproductivo residual de los padres (Trivers 1972), y el cuidado
parental como toda forma de comportamiento otorgada por los padres que aumenta la
eficacia biolégica de las crias. Sin embargo, cuanto mas inviertan en un intento, menos
podran invertir en intentos futuros (Ricklefs 1977). En este sentido, la reproduccion

conlleva costos para los padres (Clutton-Brock 1991, Martin 2002, Hanssen et al. 2005), no

1



solamente al alimentar a los pichones, sino también al producir (Williams 1995) y al
incubar los huevos, y estos costos afectan el futuro rendimiento reproductivo (Moreno y
Sanz 1994, Reid et al. 2002). Por lo tanto, lo éptimo seria invertir en cada intento de
acuerdo a la perspectiva de vida de cada individuo (Williams 1966). Los padres raramente
distribuyen la inversion parental de manera equitativa, no solamente entre intentos
reproductivos, sino también dentro de la misma nidada, al depositar diferencialmente los
recursos en los huevos y también al alimentar diferencialmente los pichones.

Una mayor inversion en los huevos genera un beneficio en los pichones. Huevos
mas grandes tienen un mayor éxito de eclosién (Perrins 1996), y resultan en pichones mas
pesados (Birkhead y Nettleship 1982, Rafferty et al. 2005, Whittingham et al. 2007), con
tasas de crecimiento mayores (Christians 2002, Whittingham et al. 2007) y mayor
supervivencia (Carey 1996). En algunas especies el tamafio de los huevos varia dentro de
las nidadas (Mead y Morton 1985, Williams et al. 1993). Algunos autores proponen que
esta diferencia podria ser adaptativa y manipulada para compensar o acentuar los efectos de
la asincronia de eclosion (Slagsvold et al. 1984). En el primer caso el ultimo huevo seria
mayor (“Hipotesis de Supervivencia de Nidada”) y en el segundo el ultimo huevo seria
menor (“Hipdtesis de Reduccion de Nidada”) (Clark y Wilson 1981).

Una vez que se establece el tamafio de la nidada, puede haber una reduccion
secundaria del tamafio que se seleccionaria bajo una situacién de recursos impredecibles.
Durante la etapa de cria de pichones, si el alimento es escaso puede existir una competencia
entre los pichones que, desde la perspectiva del padre, generaria una pérdida de energia y
ademas a pichones en peseondiciones (Ricklefs 1983, O’Connor 1984). La asincronia
de eclosion de los huevos de una nidada puede desarrollar una jerarquia de tamafio entre los

2



pichones que disminuiria la competencia y provocaria rapidamente la reduccion de nidada
(Lack 1968, Magrath 1990 Entonces las hembras podrian poner una @uest
sobredimensionada que luego seria ajustada en funcion de los recursos disponibles (Forbes
et al. 2002). Sin embargo, a veces, cuando el alimento es abundante, este mecanismo
igualmente genera mortalidad del dltimo pichon, por lo tanto los nidos sincronicos tienen

un mejor éxito que los asincrénicos en condiciones favorables (Pijanowski 1992). Pero, si

el ambiente es muy variable de un afio a otro, la desventaja de nidadas asincronicas cuando
el alimento es abundante, se veria compensada con afios de baja abundancia. Esta hipotesis
es llamada “Hipdtesis de Reduccion de Nidada” (Lack 1947).

Sin embargo, tanto el tamafio del huevo como la asincronia de eclosion podrian no
ser adaptativos y ser una consecuencia de variaciones en la condicion fisica de las hembra
y/o en los factores ambientalg#p el resultado de restricciones fisiol6gigas energéticas
(Mead y Morton 1985, Leblanc 1987, Nilsson y Svensson 1993).

El establecimiento de la asincronia de eclosion esta relacionado con el comienzo de
la incubacion (Clark y Wilson 1981, Wiebe et al. 1998), por lo tanto, el control de la
asincronia de eclosién estaria dado por el momento en que los padres comienzan
efectivamente la incubacién. Si el comienzo de la incubacion es cuando finaliza la puesta,
entonces los pichones nacerian sincrénicamente, pero si ocurriese durante la puesta lo
harian asincrénicamente. Sin embargo, en pocas oportunidades se ha comprobado cuando
comienza efectivamente la incubacién y si esto genera la asincronia de eclosion (Haftorn
1981, Wiebe et al. 1998, Wang y Beissinger 2009, Johnson et al. 2013). Entender cOmo se
establece la asincronia y los factores que la afectan podria ser clave para dilucidar su valor

adaptativo.



1.2SITIO DE ESTUDIO

Este estudio se llevo a cabo en la localidad de Puerto Deseado, Provincia de Santa Cruz,
Argentina (47°45°S, 65°53"W) (Fig. 1.1). Alli se encuentra localizada la Reserva Provincial
Ria Deseado, esta reserva consta de una serie de islas sobre la Ria Deseado, pertenecientes
a la eco-region estepa patagonica (Fig. 1.1). El clima de la region es templadudfsidea
meseta con temperaturas anuales que no superan los 16° C promedio, precipitaciones que
no superan los 200 mm de media anual (humedad relativa 65.5%), y vientos fuertes
predominantes del oeste (Torlaschi y Cedrola 2014).

El sitio de muestreo es la Isla Quiroga (Fig. 1.1), situada en la Ria Deseado, alli se
encuentra una colonia reproductiva de Pinglino de Magall&péeifiscus magellanicys
que consta de 1500 parejas reproductivas (Frere no publicado). Esta isla estd a 80 m de la
costa (en bajamar6 metros de amplitud entre la baja y alta mar) y mide en su maxima
longitud 600 m (oeste-este) y en su maxima amplitud 98 m (norte-sur). En la isla no existe
la fauna terrestre pero si hay gran variedad de aves que nidifican: Gaviota Cacingsa (
dominicanuy Gaviotin Sudamericano Sterna hirundinacéa Pato Creston Anas
specularioidey Ostrero Negro Haematopus atgry Pato Vapor Volador Tachyeres
patachonicus Las ultimas cuatro especies se reproducen esporadicamente en la isla,
mientras que la colonia de gaviotas se encuentra bien establecida con gran cantidad de
nidos (aproximadamente 1000 nidos) (Barrionuevo, obs. pers.). De estas aves solamente la
Gaviota Cocinera es un predador de huevos y pichones del Pingliino de Magallanes (Yorio

y Boersma 1999a En la isla la vegetacidon predominante son las zampaipléx



sagittifolia) y jumes Suaeda divaricatadebajo de los cuales los pinguinos realizan sus

nidos.

Chile
Punta Tombo
YPUERTO
DESEADO
» : P. Pozos
g B. de los Nodales
Cabo ? Punta Medanosa

Virgenes k

Figura 1.1. a) Mapa de la Argentina en donde se localiza la ciudad de Pueriolzsta
Provincia de Santa Cruz y otras colonias importantes de Pinguino de Magallanes (Punta
Tombo—al norte, y Cabo Virgenesal sur). b) Imagen del Google Earth donde se puede

ver la Ria Deseado y se detalla la Isla Quiroga a través de otra imagen de Google Earth y de
una foto de la isla donde se muestra la vegetacion y fisionomia de la misma. ¢) Esquema de
la Ria Deseado.

1.3ESPECIE DE ESTUDIO

El Pinglino de Magallanes se distribuye durante la época reproductiva a lo largo del océano
Atlantico desde el centro de la provincia de Rio Negro, Islote Redondo, hasta el sur de
Argentina en el Canal Beagle (Isla Matrtillo), incluyendo las Islas Malvinas; y a lo largo del

Pacifico desde el Cabo de Hornos hasta la Isla de Algarrobo en Chile (Schiavini et al.

2005). En las costas de la Patagonia Argentina se han relevado unas 63 colonias con unas
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950 000 parejas reproductivas (Schiavini et al. 2005). En general se ve un aumento en la
cantidad de parejas reproductivas a lo largo de las colonias (Gandini y Frere 1998,
Schiavini y Raya Rey 2001), pero en algunas pocas, como por ejemplo la colonia de Punta
Tombo, se ha mostrado un marcado descenso en su poblacion (Boersma 1997

El Pinglino de Magallanes presenta dimorfismo de tamafio entre los sexos, los
machos son entre un 5 y un 15% mas grandes que las hembras (Agnew y Kerry 1995) (Fig.
1.2). Los machos tienen mayor pico (ancho y largo) y tamafio del ala, y son mas pesados
que las hembras (Scolaro et al. 1983). Ademas, también se encontraron diferencias de

tamafio de acuerdo a las colonias (Gandini et al.)1992

Figura 1.2. Hembra (izquierda) y macho (derecha) del Pinglino de MagaBpteniscus
magellanicuy



El Pinglino de Magallanes nidifica en sitios de climas templedimos hasta
climas subantérticos. Esta especie realiza sus nidos debajo de arbustos o en cuevas en el
suelo, pero también nidifica sobre suelos sin cobertura (Boswall y Maclver 1975). El tipo
de nido no afecta a la predacion de huevos ni a la supervivencia de los pichones, sin
embargo, entre los que nidifican bajo arbustos se ha visto que nidos con mayor cobertura
tienen un mejor éxito reproductivo (Frere et al. 1992). El éxito reproductivo también
depende de la localizacién de los nidos en la colonia, los periféricos tienen menor éxito que
los del centro de la colonia (Frere et al. 1992). Los pinguinos de la Isla Quiroga nidifican
debajo de arbustos habiendo dos o tres nidos de cuevas y algunos otros (10
aproximadamente) sin cobertura alguna (Barrionuevo obs. pers.).

El Pinglino de Magallanes es una especie de cuidado biparental y su ciclo
reproductivo se extiende desde septiembre hasta abril. En septiembre los machos llegan a
los sitios reproductivos y defienden y aclimatan los nidos antes de la llegada de las hembras
(Boersma et al. 1990). A principios de octubre las hembras realizan la puesta de los
primeros huevos, la puesta en las colonias es mayormente sincrénica, prolongandose por
dos o tres semanas (Boersma et al. 1990, Frere et al. 1996, Yorio et al. 2001). En la gran
mayoria de los nidos el tamafio de nidada es de dos huevos (Boersma et al. 1990, Frere et
al. 1998, Yorio et al. 2001) y el intervalo de puesta es de 4 dias (Boersma et al. 1990). El
periodo de incubacién (definido como los dias transcurridos entre la puesta y la eclosion de
los huevos) dura unos 41 dias para los primeros huevos y 39 dias para los segundos huevos
puestos en Punta Tombo (Rebstock y Boersma)2®igéntras que en Cabo Virgenes los
primeros huevos eclosionan en 42 dias y los segundos en 40 dias (Frere et al. 1996). Por lo
general, durante el intervalo de puesta los machos cuidan el huevo (Boersma 1990), pero
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ambos padres estan presentes en los nidos. Los dos adultos incuban los huevos,
mayormente las hembras toman el primer turno de incubacion que dura 15 dias (desde que
finaliza la puesta), luego, los machos incuban los huevos por 17 dias y finalmente se turnan
en turnos cortos hasta la eclosion (Boersma et al. 1990, Yorio y Boersma 1994b).

Las principales causas de pérdida de huevos son la predacion (Frere et al. 1998) y la
desercion debido a las condiciones climaticas (Frere et al. 1998) o a la condicién fisica de
los padres (Yorio y Boersma 1994b). Tanto los primeros como los segundos huevos
puestos tienen igual probabilidad de ser perdidos (Yorio y Boersma 1994a). El éxito de
eclosion (huevos eclosionados/huevos puestos) varia segun la colonia y los afos
estudiados, con un minimo en Cabo Virgenes del 32% (Frere et al. 1998) y un maximo en
Punta Tombo @ 91% (Yorio y Boersma 1994a). Los huevos eclosionan con una
asincronia de -1 a 4 dias (Boersma et al. 1990). Los pichones son cuidados y alimentados
por los padres por un lapso de 90 dias en promedio en colonias del norte (Boersma et al.
1990) y 69 dias en promedio en colonias del sur (Frere et al. 1996). La principal causa de
mortalidad de los pichones es la falta de alimento (Boersma et al. 1990), sin embargo bajo
condiciones climéticas adversas también se registraron altas tasas de mortalidad (Frere et
al. 1998). El éxito reproductivo depende de las colonias y de los afios de estudio, po
ejemplo puede variar entre 0.29.83 pichones/nido en la misma colonia (Frere 1993),
sereportaron valores tan bajos como de 0.02 pichones/nido en Punta Tombo (Boersma et
al. 1990). En las colonias de la Ria Deseado este valor es en promedio de 0.9 pichones/nido
(rango: 1.22- 0.6, 11 afos de registros; Frere no publicado). Esta especie de pinglino tiene
reduccion de nidada facultativa, es decir presenta mortalidad de algunos pichones de su

nidada bajo condiciones ecoldgicas desfavorables (Lamey 1990).



Mayormente, los predadores de huevos y pichones son la Gaviota Cocinera, el Skua
(Catharaeta antaretiea el armadillo Chaetophraetus villoslis/ el zorro gris Dusieyon
griseug (Conway 1971). Otras fuentes de mortalidad importantes para los pinglinos son la
captura incidental por pesquerias, la escasez de alimento causado por la pesca incidental de
peces que constituyen la mayor parte de la alimentacion de los pinguinos (Gandini et al.
1999), y el empetrolamiento (Gandini et al. 1994).

La alimentacion en la época de cria varia en funcion de la distribucién latitudinal de
las colonias estudiadas (Frere et al. 1996). Principalmente consumen artehgigal(s
anchoitd, merluza comunMerluccius hubbgj calamar l(oligo spp), sardina fuegina
(Spattus fuegengispejerrey Austroatherina sppy robalo Eleginops maclovinys Los
viajes de forrajeo son mas largos durante la incubacion que en la etapa de pichones, no
difieren entre sexos y determinan el éxito del nido, cuanto mas cerca del nido riorrajea
mayor cantidad de pichones crian (Boersma y Rebstock 2009a). Ademas, los viajes de
forrajeo dependen del éxito reproductivo de la colonia y del tamafio del individuo (Walker
y Boersma 2003). Sala et al. (2012), estudiando el forrajeo en la etapa de pichones,
encontraron que los adultos de las colonias de Puerto Deseado tienen que realizar un mayor
esfuerzo y son menos exitosos en los viajes que pingiinos de colonias mas al norte y al sur.

La migracion comienza aproximadamente en abril y se ha visto que es eiddirec
norte sobre la costa de Argentina (Stokes et al. 1998, Putz et al. 2000, 2007), llegando
incluso hasta las costas del sur de Brasil. En este sentido, se hallaron en Florianopolis
(Brasil) un ejemplar proveniente de la colonia reproductiva de Cabo Virgenes (Fakre et

1996) y varios ejemplares provenientes de Punta Tombo (Stokes et al. 2014). Estos



resultados sugieren una ruta de migracién similar para todas las colonias de la costa de

Argentina (Stokes et al. 2014).

1.4METODOLOGIA

1.4.A Trabajo de campo

Este trabajo se realizé durante las temporadas reproductivas 2010 a 2013. En los siguientes
capitulos, a no ser que se afirme lo contrario, se utilizaran nidos a los que se les realizo el
procedimiento que se describira a continuacion.

Cada afo, a partir de fines de septiembre, se eligieron al azar unos 400 nidos
activos, es decir con una pareja estable a lo largo de las sucesivas revisiones. Los nidos se
identificaron con cinta de sefializacién no adhesiva (Tapebrothers, Longwood, FL) y sobre
la cinta se escribio el numero del nido (consecutivos de acuerdo a un recorrido establecido)
con marcador indeleble para poder revisarlos diariamente. Muchos de esos nidos no fueron
nidos con puesta efectiva o fueron descartados utilizando en total 200 nidos
aproximadamente cada afio. Dado que se sabe gue los Pingtinos de Magallanes son fieles a
los nidos a través de las temporadas reproductivas (Boersma et al. 1990), todos los afios se
marcaron nidos distintos a los 200 nidos utilizados en afios previos, asi se evitd repetir la
pareja reproductiva. Ademas, con ese objetivo, tanto machos como hembras fueron
anillados cuando se los capturd para estimar su condicion fisica. Durante el primer afio se
utilizaron anillos de acero inoxidable (Lambournes-Porzana, East Sussex, UK) que se
colocan en la aleta derecha de los individuos. Sin embargo, al observar reiteradas
lastimaduras en las aletas se los reemplazo por anillos del tipo “etiqueta” de metales de 2 x

10 mm (National Band and Tag Company, Newport, KY). Estos fueron colocados en la
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membrana interdigital externa de la pata derecha en hembras y la pata izquierda en machos.
Todos estos anillos tienen numeracion unica.

El trabajo de campo se llevé a cabo por la mafana, salvo en escasas excepciones
cuando el clima no lo permitié y se trabajo por la tarde. Se revisaron los nidos diariamente
hasta la finalizacion del intervalo de puesta para registrar la fecha de pulestdaevos.

En el dia de puesta cada huevo fue numerado con marcador indeleble segun su orden de
puesta (a partir de ahora: H1 = primer huevo puesto, H2 = segundo huevo puesto), este
rotulo duré hasta el momento de la eclosion. Luego, se midio el largo (distancia entre
ambos polos) y el ancho (en su maximo punto) de cada huevo con un calibre Vernier (£ 0.1
mm, Mitutoyo, lllinois, USA). Con estas medidas se estimd el volumen de los huevos
utilizando diferentes ecuaciones para H1 y H2 como recomiendan Boersma y Rebstock
(2010):

Volumen H1= 1.699 + (0.497 jargo x anchd)

Volumen H2= 8.272 + (0.476 Jargo x anchd)

Una vez finalizada la puesta, se revisaron los nidos cada 4 dias para controlar si
ambos huevos estaban en el nido y que adulto (macho, hembra o ambos) se encontraba
incubando.

En el dia de la puesta del segundo huevo y cuando los machos regresaron de
forrajear para tomar su turno de incubacion, se estimd la condicion fisica de las hembras y
de los machesrespectivamente. Para ello, se capturaron los individuos cuando estaban en
sus nidos sujetandolos del tarso con un gancho de 1 metro de largo de hierro y
arrastrandolos por fuera del nido hasta tomarlos por el craneo. Luego, se les midié con una
regla (£ 1 mny la pata derecha (desde la curva del tarso hasta la ufia del dedo medio) y el

11



ala derecha (de la articulacion entre el hiumero y el radio-cubito a la punta de la aleta).
También se les midid, con el calibre (£ 0.1 mm), el largo del pico (desde el punto donde la
mandibula superior emerge de las plumas hasta la punta del pico) y el ancho del pico (a la
altura de las narinas). Por ultimo, se los pesé con una balanza de resorte (+ 25 g, Pesola
AG, Baar, Suiza). Para ello se los roded por debajo de las aletas con una cinta de tela
resistente a la cual se le enlaz6 la balanza, por lo tanto los individuos colgaban
verticalmente de la misma. Con las medidas se realiz6 un Andlisis de Componentes
Principales (PCA) y luego se hizo una Regresion Simple entre el Componente Principal del
PCA (variable predictora) y el peso de los adultos (variable dependiente). Los residuales de
esta regresion fueron utilizados como valores estimados de la condicién corporal (Yorio et
al. 2001) y el Componente Principal como indice del tamafio corporal. En funcién del
objetivo hubiese sido conveniente estimar la condicion fisica de las hembras antes de la
puesta o la de los machos en el mismo momento que las hembras. Sin embargo, por
cuestiones metodoldgicas y para minimizar el disturbio en los nidos (dado que los adultos
en ese momento se encuentran proclives a abandonar el nido), se realizaron las capturas
cuando se indico.

A partir de los 35 dias de puesto el primero huevo y hasta la eclosién del Gltimo
huevo se registraron los nidos diariamente para establecer la asincronia de eclosién. En
algunos pocos nidos sincrénicos no se pudo establecer de qué huevo provenia cada pichén.
Sin embargo, si en algun nido se encontré a ambos huevos picados 0 a uno, pero este huevo
pertenecia a un nido manipulado para lograr la sincronia (capitulo 7), se le pinto la parte del
pico que quedaba expuesta a través de la cascara rota con marcador indeleble para poder
reconocerlo luego de la eclosion. En el dia del nacimiento del primer pichon, éste se midio
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(las mismas medidas que en los adultos, pero todas ellas con calibre Yedriieanm: ala,
pata, ancho de pico y largo de pico), se pes6 (con balanza de resorte, £ 1 g) y se rotuld
(utilizando marcador Sharpie indeleble, se pintaron el ala y la pata derecha). En dia del
nacimiento del segundo pichén, se realizé el mismo procedimiento sobre este pichon, pero
se le pinto el ala y la pata izquierda, y ademas se midi6 y peso al primer pichén nacido. Si
la nidada era sincronica se pesaron, midieron y rotularon ambos pichones al mismo tiempo,
del lado derecho los que provenian del primer huevo puesto y del lado izquierdo los que
provenian del segundo huevo puesto. En el caso de no conocer de qué huevo provenia cada
pichon se los marcé al azar. A partir de ese momento se revisaron los nidos cada 3 dias para
pesar y cada 6 dias para medir ambos pichones hasta aproximadamente los 50 dias de edad.
A medida que los pichones crecieron se cambio la precision de las balanzas: € 20f) g:
301 <500 g+ 5 g, 501 < 1000 g+ 10 g, < 1001 g+ 25 g (todas balanzas de resorte
Pesolas). Ademas, hasta los 24 dias de edad, se tomaron las medidas de la pata y el ala con
el calibre Vernier£ 0.1 mm) pero luego se lo reemplazé por la regla (hm). En el caso
de los pichones el tamafio corporal se estimd de la misma manera que en los adultos. Se
asumié que un pichdn se independiza si a la edad de 52 dias pesaba mas de 1900 g y habia
comenzado a mudar las plumas (Reid y Boersma 1990, Boersma y Rebstock 2009b).

La repeticion de la metodologia a lo largo de las temporadas reproductivas es
importante porque permite registrar la variacion del comportamiento en diferentes
escenarios. El afio es utilizado como un indicador de las variables ambientales que
experimentan los pingtinos durante cada temporada reproductiva (Boersma 2009). Afios
“malos” son de bajo éxito reproductivo y afios “buenos” de alto éxito reproductivo. En los

nidos controles, en los cuales no se realizé ningun tipo de manipulacion, mas alla del
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seguimiento del nido y la medicién de las variables mencionadas en este capitulo , se
estimé el éxito reproductivo como la cantidad de pichones que se independizan en funcion
de la cantidad de nidos. Si el éxito alcanzado esta por debajo del valor promedio el afio se
catalogd como “malo”, pero si el éxito esta por arriba del valor promedio el afio fue
“bueno”. El éxito reproductivo promedio en la ISla Quiroga es de 0.9 pichones
independizados/nidos (11 afios de registros, Frere no publicado).

La temperatura por hora fue suministrada por el Servicio Meteorolégico Nacional y

corresponden a la estacién de Puerto Deseado situada a 2.5 km de la zona de muestreo.

1.4.B Consideraciones estadisticas

En la mayoria de los casos se realizaron los analisis estadisticos a través de modelos
lineales (LM), modelos lineales mixtos (LMM), modelos lineales generalizados (GLM) y
modelos lineales generalizados mixtos (GLMM). En los capitulos 4 y 5 también se
realizaron modelos mixtos no lineales (NLMM). Para éste ultimo caso se evaluaron las
curvas que mejor ajustaban los datos con el programa Sigma Plot 10.0 (Systat Software
2006). Para ello, se graficaron los datos y se ajustaron a distintas ecuaciones hasta obtener
la de mejorR?. Para todos los modelos se utilizé el paquete estadistico R (v.2.12.1, R
Development Core Team 2010). En todos los casos se seleccion6 el modelo minimo de la
estructura de componentes fijos utilizando un procedimiento de seleccién de variables hacia
atras (“Backwards Analysis”, Crawley 2007): se removieron los términos no-significativos

uno a uno de acuerdo a un orden decreciente de complejidad (primero las interacciones mas
complejas, de estar presentes en el modelo) y luego de a cuerdo a un orden decreciente del

valor deP. Los valores que se reportan son los otorgados por la salida estadistica del
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modelo minimo. También se reportan los resultados del ANOVA comparando un modelo
con y otro sin la variable en cuestion. En los LMM se reportan el estadistico Razén de
verosimilitud (Lratio, “likelihood ratio statistic” en inglés). En los GLM se reportan la
diferencia de la varianzaasidual de cada modelo (“deviance” en inglés). En los GLMM vy

GLM el ANOVA se realiza con el estadistico Chi-cuadraro. De ser necesario se realizaron
comparaciones multiples con Contrastes de Tukay el paquete estadistico “glht”
(“multcomp”). De haber utilizado modelos mixtos el efecto aleatorio se teste6 comparando
el modelo completo, con todas las variables, con y sin el factor aleatorio con una prueba de
cociente de verosimilitud (Zuur et al. 2009). En los modelos GLMM se comprobd si existia
sobre-dispersion, pero no hubo necesidad de corregir los modelos (Zuur et al. 2009).
También se utilizaron los paquetes “nlme” para LMM, “nlme” y “lattice” para NLMM,

“stats” para GLM y “lme4” para GLMM. Para todos los otros analisis se utilizd el paquete
estadistico Statistica (v.7, Statsoft Inc. 2004) y para los gréficos el paquete Sigma Plot
(v.10, Systat Software Inc. 2006). Todos los valores se reportan como valores fmedios
error estandar y se consideran las diferencias significativa® ¢o0f.05. Los valores del

estadisticd se reportan con los grados de libertad como subindice.

1.50BJETIVOS

Objetivo general:

Estudiar, en el Pinglino de Magallanes, los patrones de inversion parental dentro de la
nidada, los mecanismos que establecen la asincronia de eclosion y sus consecuencias en el
crecimiento y supervivencia de los pichones.

Objetivos especificos:
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1) Evaluar aspectos de la biologia reproductiva de esta especie en una colonia de la Ria
Deseado.

2) Analizar la inversion parental realizada en los huevos, estudiar el dimorfismo de
tamafio y contenido dentro de la nidada.

3) Estudiar las temperaturas de incubacién de ambos huevos de la nidada desde la
puesta y a lo largo de toda la incubacion. Investigar las variables que afectan las
temperaturas de los huevos.

4) Evaluar el desarrollo del parche de incubacion y las variables que lo afectan.

5) Analizar el crecimiento de los pichones y su supervivencia estudiando los posibles
factores que influyen en el desarrollo de los pichones.

6) Investigaros factores que afectan a la asincronia de eclosion.

7) Poner a prueba la “Hipdtesis de Reduccion de Nidada” para determinar el caracter

adaptativo de la asincronia de eclosion.

1.6 ORGANIZACION DE LA TESIS

Esta tesis esta dividida en ocho capitulos. En el primer capitulo se plantea el marco teérico,
el sitio de estudio, la especie de estudio, la metodologia basica que se utilizara a lo largo de
toda la tesis y los objetivos. A su vez, en cada capitulo posterior, se plantea la introduccion
con los objetivos correspondientes a cada capitulo, la metodologia y analisis estadisticos
(donde se detalla lo que se realiz6 especificamente en cada capitulo mas alla de la
metodologia general descripta en el capitulo 1), los resultados y la discusion y

conclusiones. En el capitulo 2 se analiza la inversién parental de las hembras sobre los

huevos, especificamente el dimorfismo dentro de la nidada y las variables que lo afectan, vy,
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a través de una técnica no destructiva, la cantidad de yema depositada. En elXapitulo
analiza detalladamente la etapa de incubacion de los huevos: las temperaturas que reciben
los huevos durante la puesta y a lo largo de toda la incubacién, es decir la trayectoria de las
temperaturas de incubacion, las posibles explicaciones ante la trayectoria hallada y la
presencia de anomalias. En el capitulo 4 se describe el desarrollo del parche de incubacion
de los adultos y las posibles fuentes de variacion de su tamafio y temperatura. En el capitulo
5 se analiza el crecimiento y la supervivencia de los pichones, y las variables que los
afectan. En el capitulo 6 se estudian los factores que afectan a la asincronia de eclosién y
cOmo esta se establece. En el capitulo 7 se evalu6 la posibilidad que la asincronia de
eclosion sea un mecanismo adaptativo poniendo a prueba la “Hipdtesis de Reduccion de
Nidada”. Por ultimo, en el capitulo 8 se integran los resultados a través de una conclusion

general.
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CAPITULO 2

INVERSION PARENTAL EN LOSHUEVOS DEL
PINGUINO DE MAGALLANES

2.1 RESUMEN—EnN aves, huevos mas grandes pueden ser energéticamente costosos para
las hembras pero beneficiosos para las crias. Las variaciones de tamafio dentro de una
misma nidada pueden deberse a causas proximas y Ultimas. El objetivo de este capitulo fue
evaluar en el Pingliino de Magallan&plieniscus magellanidul inversién parental en

los huevos durante las temporadas reproductivas 2010-2012 en la localidad de Puerto
Deseado, Santa Cruz (47°45’S, 65°53'W). Para ello, se realiz6 un estudio correlacional en
el cual se evaluaron cudles variables (condicion fisica de los padres, afio de estudio, fecha
de puesta del primer huevo y orden de eclosion) afectan el volumen y el tamafio de la yema
de los huevos. Para estimar ésta Ultima se utilizé una técnica de transiluminacion no
destructiva. Se encontré que hembras en buena condicién fisica pusieron segundos huevos
mas grandes y que en los afibgenos” las yemas de los segundos huevos fueron mas

grandes que las de los primeros huevos. Estos resultados llevan a inferir un posible valor
adaptativo de la variacion del tamafio de los huevos dentro de las nidadas.
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2.2 INTRODUCCION

Trivers (1972) definid la inversion parental como cualquier accién de los progenitores que
aumente la probabilidad de supervivencia de las crias para que estas puedan reproducirse,
pero a expensas de un costo peraalor reproductivo de los padres. Se ha visto que los
costos generados para la produccion de los huevos son importantes (Monaghkd96t al.
1998, Monaghan y Nager 1997, Thomson etl8P8, Visser y Lessells 2001, Williams
2005). En pinguinos la produccién de huevos parece ser costosa, por ejemplo, el Pinglino
Adélia (Pygoscelis adeligenecesita el 2.5% de masa muscular para la produccion de sus
dos huevos (Astheimer y Grau 1985). Ademds, la baja tasa de reposicibn de huevos
(Astheimer y Grau 1985), el gran espesor de la cascara (Williams et al. 1982, Boersma et
al. 2004) y la anemia hallada en hembras durante la puesta (Crossin et al. 2010) serian
indicios a favor del alto costo que conlleva la produccion de huevos en pingtinos.

El tamafio de los huevos es mayormente heredable (Potti 1993), sin embargo son
varios los factores que se estudian como fuentes de variaciones a) entre y b) dentro de las
nidadas:

a) Varios estudios han encontrado una relacion positiva entre la masa de los huevos
y la condicion fisica de las hembras (Christians 2002). Esta relacién podria explicarse
porque, como la formacién de los huevos deriva de las grasas y proteinas de la hembra, la
condicion de las mismas puede afectar a la cantidad de recursos que se depositan en los
huevos. Incluso, hembras con mayor experiencia ponen huevos mas grandes (Hipfner et al.
2003). En cuanto a la abundancia de alimento, en aves marinas, se han encontrado
relaciones positivas entre la misma y volumen de los huevos (Pierotti y Bellrose 1986,

Regehr y Montevecchi 1997), e incluso la suplementacién de alimento tuvo resultados
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positivos sobre el volumen de los huevos (Hiom et al. 1991). En el caso de los pinguinos es
muy dificil estimar la abundancia de alimento, la cual cambia drasticamente de un afio a
otro. Es por ello que suele utilizarse el aiio como una medida estimativa de la abundancia
de alimento (Frere et al. 1998, Boersma 2008, Boersma y Rebstock 2009b) y se habla de
“buenos” o “malos” afios en funcion del éxito reproductivo de las colonias de pingiinos de

la localidad. Las temperaturas ambientales y las precipitaciones también se relacionaron
con el tamafio de los huevos, éstas pueden influir en la disponibilidad de alimento de ciertas
especies (Taylor 1963, Eeva et2000), por otro lado pueden afectar la termorregulacion

de las hembras y por lo tanto su desgaste energético (Ojanen 1983, Jarvinen y Ylimaunu
1986, Nager y Noordwijk 1992). Finalmente, la fecha de inicio de la puesta de huevos y la
masa de los huevos también se relacionan. Algunos autores proponen que en realidad son
otras variables, como la abundancia de alimento o la temperatura ambiente, las
responsables de este efecto, dado que se deterioran con el avance de la temporada (Magrath
1992, Nooker et aR005).

b) Dentro de una misma nidada pueden haber distintos patrones de tamafio de
huevos: estos pueden aumentar con el orden de puesta (Mead y Morton 1985), disminuir
(Nisbet y Cohen 1975), y aumentar y luego disminuir (Williams et al. 1993). Algunos
autores sugieren que, en ambientes variables, los recursos pueden ser depositados
diferencialmente en los huevos de una misma nidada para asi aumentar el valor
reproductivo de algunas crias (Styrsky et al. 2002, Hargitai et al. 2005, pero ver
Whittingham et al. 2007). De este modo, en nidadas con eclosion asincronica, donde se
establece una jerarquia de tamafio que perjudica al altimo pichon en nacer (Clark y Wilson
1981), si el ultimo huevo fuera mas grande entonces esto posibilitaria su supervivencia,
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porque un huevo mas grande compensaria esa desventaja de nacer masipatdsis de
Supervivencia de Nidada (Howe 1978, Rydén 1978, Clark y Wilson 1981). Por el contrario,

si el ultimo huevo en eclosionar fuese méas chico, esto acentuaria la desventaja en la
competencia-Hipotesis de Reduccion de Nidada (Parsons 1970, 1975, O'Connor 1979,
Slagsvold et al. 1984). Las hembras de este modo buscarian contrarrestar los efectos de la
asincronia (Ferrari et al. 2006) o evitarian invertir en huevos que tienen una perspectiva de
supervivencia baja (Williams et al. 1993, Riehl 2010). Sin embargo, otros autores sugieren
que el tamafio de los huevos puede estar influenciado por limitaciones hormonales. La
Hipétesis Hormonal (Leblanc 1987) postula que el comienzo de la incubaciéon genera una
reduccion en la masa de los ultimos huevos debido al aumento de la prolactina (la cual
produce una reduccion en el tamafio de los foliculos). Por el contrario, otros autores
postulan que los limitantes energéticos durante la formacién del huevo son més importantes
que las respuestas adaptativas (Nilsson y Svensson 1993). De este modo se vio que la edad
(Sydeman y Emslie 1992) o la condicién fisica de la hembra (Stryrsky et al. 2002, Ardia et
al. 2006) afectan a la masa de los huevos. En este caso los ultimos huevos deberian ser méas
pequefios lo que indicaria un deterioro en las reservas de las hembras (Pierotti y Bellrose
1986). El aumento del alimento con el avance de la temporada se relacioné con un
incremento en el tamafio de los huevos dentro de las nidadas (Perrins 1970, Hargitai et al.
2005, Ardia et al. 2006). Ademéas, también se hallaron relaciones con la temperatura
ambiental (Hargitai et al. 2005) y con la fecha de puesta de los huevos, las nidadas
tempranas tenian segundos huevos mas grandes, mientras que nidadas tardias tenian

primeros huevos mas grandes (D’Alba y Torres 2007).
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En otras especies se han estudiado los componentes del huevo. La albumina es la
mayor fuente de agua del huevo (88%) y también contiene grandes cantidades de proteinas
(11%), carbohidratos (0.5-0.9%) y lipidos (0.002-0.2%). La yema tiene una menor cantidad
de agua (48%), un 33% de lipidos, 17% de proteinas, 0.2% de carbohidratos (Burley y
Vadehra 1989). Por lo tanto la yema es la mayor fuente de lipidos y micronutrientes
maernos para el embrion. La yema, ademas, contiene hormonas androgénicas (Schwabl
1993), carotenoides (Bortolotti et al. 2003), esteroides (Schwabl 1993) e inmunoglobulinas
que confieren la primera respuesta inmune al pichon (Graczyk ¥9%). En estudios
recientes se ha visto la importancia que tiene la albimina en el éxito de eclosion y en el
crecimiento y supervivencia de los pichones (Hill 1993, Finkler et al. 1998, Ferrari et al.
2006, Alquati et al. 2007). Sin embargo, esta importancia puede residir en la proporcién
total del huevo que ocupa la yema, si es grande mas recursos para el embrién provienen de
ella (Sotherland y Rahn 1987). La composicién de los huevos (sus nutrientes) varia con la
fecha de puesta, el orden de puesta, el tamafio de la nidada, la locacién, el ambiente, la edad
de la hembra y el afio (Ojanen et al. 1981, Arnold 1991, Eeva et al. 2011, Rémes et al.
2011, Welty et al. 2012). El contenido de los huevos tiene efectos determinantes en el
fenotipo de los pichones (Williams 1994).

En el Pinguino de Magallanes el volumen del huevo fue ampliamente estudiado en
otras colonias mas al norte (Boersma et al. 2013) y mas al sur (Frere 1993) que el sitio de
estudio de esta tesis. En este sentido, encontraron que los primeros huevos eran 2% mas
grandes que los segundos (Boersma et al. 1990, Yorio et al. 2001, Rafferty et al. 2005),
pero estos estudios utilizaron una ecuacion para calcular el volumen de los huevos que se
demostré no ser tan precisa (Boersma y Rebstock)28b@rsma y Rebstock (2010),
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utilizando la ecuacion correcta, encontraron que solamente en 5 de 24 afios los segundos
huevos fueron significativamente mas grandes que los primeros, en el resto de los afios no

hubo diferencia.

2.3 OBJETIVOS

El objetivo de este capitulo es estudiar qué factores proximos afectan la inversion parental
en los huevos (volumen y yema de los huevos) del Pinguino de Magallanes. Este estudio
mejora y profundiza el conocimiento obtenido hasta ahora en el camigoirdesrsion
parental en los huevos del pinguino, y ademas evalla por primera vez el contenido de los
huevos utilizando una técnica no invasiva. Por otro lado, la mayoria de los estudios
mencionados anteriormente en la especie de estudio se realizaron en la colonia de Punta
Tombo (44°02'S, 62°11'W) en donde la mortalidad de los pichones es alta, menos de un
pichén cada 4 se independizan (Boersma et al. 1990, Boersma y Stokes 1995) y la
poblacion ha estado decreciendo durante los ultimos 20 afios (Boersma 2008). Por el
contrario, la colonia de la Isla Quiroga tiene un promedio del éxito reproductivo alto (0.9
pichones independizados/nido; afios: 1991-2010) y ha ido aumentando en los ultimos 20
afos (Frere, no publicado). Por lo tanto se espdiferentes patrones de inversion parental
entre colonias dadas las diferencias ecoldgicas.

Hipotesis:

El dimorfismo de los huevos dentro de la nidada en el Pinglino de Magallanes sigue un
patrén que se ajusta a la Hipétesis de Reduccién de Nidada.

Predicciones:
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1) Los ultimos huevos y sus yemas tendran volimenes y areas (respectivamente) mas
chicas que los primeros.

2) Hembras con buena condicién fisica tendran huevos de mayor volumen y con areas de
yemas mas grandes que hembras de mala condicion.

3) En afios “malos” el volumen del huevo y el area de las yemas serd menor que en afios
“buenos”, y en anos “malos” se vera acentuada la diferencia de volumen y area de la yema

dentro de la nidada a favor del primer huevo.

2.4 METODOLOGIA Y ANALISIS ESTADISTICOS

2.4.A Metodologia

En este capitulo se utilizaron datos de las temporadas reproductivas 20192021 en

cada afo se usaron 139, 143 y 187 nidos respectivamente, en total 496 nidos (938 huevos).
En esos nidos se siguid el procedimiento previamente descripto en la metodologia del
capitulo 1. Ademas, cada afio a una sub-muestra de 94 nidos en total (188 huevos) (2010 =
19 nidos, 2011 = 29 nidos y 2012 = 46 nidos) se les medié el area de la yema. Para ello, en
el dia de la puesta de cada huevo, se tomé una foto del huevo en un ovoscopio
especialmente disefiado para transiluminar los huevos de pinguinos (Fig. 2.1). El ovoscopio
es un recinto oscuro que consta de dos camaras, la camara inferior tiene una lampara de
LED de 24 bulbos (6 Watts 90 lumens/watt) en el piso de la misma. Se utiliza una
lampara LED (luz fria) para no intervenir en la incubacion del huevo. Ambas camaras estan
conectadas a través de un orificio situado en el medio del piso de la camara superior y techo
de la inferior, por donde pasa la luz de la lampara. El huevo se coloca arriba de este orifici

en la cAmara superior sobre un soporte plateado que concentra la luz en el huevo, este
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soporte y el orificio son de menor tamafio el huevo. La camara superior posee una tapa que
se retira al momento de colocar el huevo en el ovoscopio y se vuelve a colocar &uego. L
tapa posee un orificio, situado también en el medio de la misma, en donde encaja
perfectamente el zoom de la camara fotogréfica (Pentax, OPTIO E40, 8.1MP, 3 X Optical
zoom, RICOH Imaging Company, CO, USA). El ovoscopio no presenta ninguna filtracién

de luz para permitir que toda la luz se concentre sobre el huevo.

Orificio (insertar
zoomde la camara
fotografica)

E 1
Huevo
/' b]

23cm -
Compartimiento
superior
Soporte
Orificio (traspaso de luz)
15cm
Compratimiento Bateria12V
inferior - 7

-7 LED

- Interruptor

Figura 2.1. a) Imagen tomada en el ovoscopio donde se puede observar la yema
transiluminada. b) Esquema del ovoscopio con detalles de fotos.

Las fotos se tomaron con la funcidbn macro realizando foco manual y sin flash. Las

fotos fueron analizadas con el software Image Pro-Plus 4.5 (Media Cybernetics 2002)
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utilizando la herramienta “Trace” (en “Measurements” = “Create polygon feature”). Se
marcé el perimetro de la yema y el programa estimé el area de la misma en pixeles.

Ademas, del mismo modo, se estim6 el area total del huevo.

2.4.B Anélisis estadisticos

Para analizar los factores que afectan al volumen del huevo y el area de la yema se
utilizaron dos modelos lineales mixtosncfamilia “Gaussiana” y funciéon de enlace
“identidad”. En estos modelos el efecto aleatorio fue el nido, para controlar por la falta de
independencia de los huevos que pertenecen a un mismo nido. En cada uno de los modelos
el volumen del huevo y el area de la yema fueron las variables respuesta. Los efectos fijos
fueron la condicion fisica de la hembra y del macho, la fecha de puesta (estandarizada
como la desviacion de la mediana para cada afio), el afio (incluido como un factor de tres
niveles: 2010, 2011 o 2012) y el orden de puesta (incluido como un factor de dos niveles:
primeros huevos puestos = H1 o segundos huevos puestos = H2). Ademas, se analizo el
efecto de las siguientes interacciones: condicién fisica de la hembra y orden de puesta,

condicion fisica del macho y orden de puesta, y afio y orden de puesta.

2.5 RESULTADOS

2.5.A Exito de eclosién

El éxito de eclosién fue del 73% (huevos eclosionados/huevos puést@&39 huevos). El
22.7% de los huevos no eclosionados tuvieron fallas en el desarrollo embrionario o los
huevos fueron infértiles. El 72% de los huevos fueron predados (o abandonados por sus

padres y como consecuencia predados) y el 5.3% de los huevos se perdieron debido a que
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los nidos se inundaron durante las mareas extraordinarias. Esta Ultima causa se encuentra
sesgada, dado que en el 2010 se seleccionaron al azar nidos que estaban muy cerca del
borde de la isla y que son propensos a sufrir inundaciones, y en los siguientes afos se

evitaron estos nidos.

2.5.B Variacién en el volumen de los huevos y el area de la yema

El volumen de los huevo oscilé entre los 7an6 y 168.9 ¢m (% volumen del huevg= 110.8+
0.3 cni, N = 938 huevos). La media de la yema fue de 1.07 megapixels (S.E = 0.007
megapixelsN = 188 huevos) y su rango oscilé entre 1.37 y 0.81 megapixels. El area de la
yema ocupo6 entre un 65% y 89% del area total del huevo (promedio = 80%). El volumen
del huevo explicé en un 53% el area de la yema (Regresién SRApi€).529,P < 0.0001,

N = 188 huevos).

2.5.C Variables que afectan el volumen del huevo y el area de la yema

El volumen del huevo se relacioné significativamente con la condicién fisica de ambos
padres, con el orden de puesta y con la interaccion entre la condicion fisica de la hembra y
el orden de puesta (Tabla 2.1). Hembras cuyas parejas tuvieron una mayor condicion fisica
pusieron huevos mas grandes que hembras apareadas con machos de menor condicion
fisica. Ademas, hembras con una mejor condicion fisica pusieron segundos huevos mas
grandes que primeros huevos, mientras que hembras con menor condicién pusieron

primeros huevos mas grandes que segundos (Fig. 2.2).
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Tabla 2.1. Modelo lineal mixto donde se analiza el volumen de los huevos del Pingilino de
Magallanes. Se muestran los efectos fijos del modelo minimo, y el efecto aleatorio, los
valores estimados y los valorestdeP (N = 469 nidos, 938 huevos).

Efecto

Fijo — Modelo Final VE® SE t P
Intercepto (OPH1) 1104 042 2649 <0.0001
Condicion fisica de la hembra 9.11 1.63 5,57 <0.0001
Condicion fisica del macho 1.78 0.79 2.23 0.026
OP*H2" 2.36 0.39 5.97 <0.0001
Condicién fisica de la hembra x &R2° 4.87 1.53 3.18 0.002

Aleatorio v? P
Nido 168.3 < 0.0001

2OP = orden de puesta
P H1 = primeros huevos puestos, H2 = segundos huevos puestos
VE = Valor estimado

170 - o

o H1
160 o H2 e O o
150 A

H1 o
140 -

130 -
120 -
110 -
100 -
90 -
80 - %

70 - * *

-—= H2 o

Volumen del huevo (cm3)

-1.2 -1.0 -08 -06 -04 -02 00 02 04 06 08

Condicion fisica de la hembra
Figura 2.2. Relacién entre la condicion fisica de la hembra y el volumen del huevo del
primer huevo puesto (H1, circulos negros) y el volumen del huevo del segundo huevo
puesto (H2, circulos blancosy € 938 huevos). Las curvas de la regresién se muestran con
linea solida (H1) y linea discontinua (H2), las ecuaciones son:
Volumen H1=110.4 + 9.7X Condicion fisica de la hembra
Volumen H2=112.8 + 14.& Condicion fisica de la hembra
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Por otro lado, el area de la yema se relacioné significativamente con la condicién
fisica de ambos padres, el orden de puesta, el afio y la interaccion entre orden de puesta y
afo (Tabla 2.2). Las hembras con mejor condicién fisica de la colonia pusieron huevos con
yemas mas grandes que las hembras de menor condic#®r8.89,P = 0.001), y al
aparearse con machos en mejor condicion fisica sus huevos también tuvieron yemas
mayores que hembras de menor condictén 1.99,P = 0.04). Las yemas, tanto de los
primeros huevos puestos como de los segundos, del 2012 fueron significativamente mas
pequefias que las yemas de los primeros y segundos huevos puestos de los afios 2010 y
2011, no habiendo diferencias significativas entre las yemas de los primeros y segundos
huevos puestos en el afio 2012. Sin embargo, durante el 2010, las yemas de los primeros
huevos puestos fueron significativamente mas chicas que las yemas de los segundos huevos
puestos. Este patrén se mantuvo en el afio 2011 aunque no resulté significativo (Fig. 2.3

estadisticos se muestran en la figura).

Tabla 2.2. Modelo lineal mixto donde se analiza el area de la yema de los huevos del
Pinguino de Magallanes. Se muestran los efectos fijos del modelo minimo, el efecto
aleatorio, los estadisticol € 94 nidos, 188 huevos).

Efecto

Fijo — Modelo Final L-ratio P
Afo 33.9 < 0.0001
Condicion fisica de la hembr 115 < 0.0001
OP*x afio 7.07 0.02
Condicion fisica del macho 4.16 0.04
OoP 4.16 0.04

Aleatorio y? P
Nido 30.6 < 0.0001

%0P = orden de puesta
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Figura 2.3. Area de las yema de los huevos (yemas de primeros huevos puestos = Yema H1
(YH1), circulos negros; yemas de segundos huevos puestos = Yema H2 (YH2), circulos
blancos) en funcion del afio de estudio (2010, 2011, 2612)188 huevos). El analisis de
Contrastes de Tukey denota diferencias significativas entrezoYdHs. YH12012 YH12010

VS. YH22012, YH22010 VS. YH1,012 Yy YH22010 VS. YH22012 (tOdOSP < 0011), YHZ%o11 VS.

YH15012 YH1o011 VS. YH22015, YHZ22011 VS. YH12015, Yy YH22011 VS. YH2012 (tOdOSP <

0.001) y YHZXo10 VS. YH2010 (P = 0.008). La diferencias significativas dentro de las
mismas nidadas se muestran con asteriscos (*), mientras que las diferencias entre afilos con
letras (a, b). Se muestran las medi&E.

Se encontrd una relacién significativa y positiva entre la condicién de las hembras y
los machos pertenecientes a la misma pareja (correlacién de SpeBfrraf:187,P <
0.0001,N = 466 parejas), hembras en mejor condicién se aparearon con machos en mejor
condicion. Por otro lado, se analiz6 si habia diferencias en la condicion fisica de los adultos
entre los afos estudiados y no se encontraron diferencias significativas para hembras
(condicion fisica de las hembrasjp10=-0.048, % 2011 = 0.047, % 2012= 0.043; ANOVA de

una viaF 6= 0.55,P = 0.58,N = 469 hembras), ni para machos (condicion fisica de los

30



machos:;2010: -0.098, % 2011 = 0.016, x 29012 = 0.037; ANOVA de una VI,EE(21465): 0.0],

P =0.99,N = 466 machos).

2.6. DISCUSION

Los resultados de este capitulo demuestran que el dimorfismo en el volumen del huevo y el
area de la yema pueden variar de acuerdo a la condicion fisica de la hembra y el afio de
estudio, respectivamente. La variacion dentro de las nidadas pareciera estar direccionada a
compensar las posibles desventajas causadas por la asincronia de eclosion cuando las
condiciones ambientales lo permiten.

A pesar que el volumen del huevo y el area de la yema se correlacionaron
significativamente, no lo hicieron a un nivel esperado (53%), demostrando la importancia
de estudiar ambas variables. Mas aun, diferentes variables estudiadas afectan a los distintos
componentes del huevo. El area ocupada por la yema en funcion del total del huevo (80%)
permite inferir la importancia que debe tener la misma para la nutricion del embrion.

La condicion fisica de la hembra fue una de las variables que afectd
significativamente a la inversion en los huevos (tanto al volumen de los huevos como al
area de la yema). En muchos paseriformes también existe esta relacion positiva (Christians
2002, Hargitai et al. 2005, Ardia et al. 2006). Inclusive, Yorio et al. (2001) encontraron esta
relacion en el Pinglino de Magallanes. Mas auln, las hembras que se aparearon con machos
en mejor condicién pusieron huevos de mayor volumen y con mayores yemas. Esta relacion
podria reflejar que las hembras ajustan la inversion en los huevos de acuerdo a la condicién

del macho (Cunningham y Russell 2000), o ser el resultado de que hembras en mejor
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condicion se aparean con machos en mejor condicién. Al respecto, se encontrd una relacion
positiva entre la condicion fisica de los adultos de la pareja.

El afio fue otro factor que, si bien no se relacion6 con el volumen de los huevos, si
lo hizo con el area de la yema. En la misma especie, Frere et al. (1998) enconttaron en
colonia de Cabo Virgenes que el volumen de los huevos si diferia entre afios, pero Rafferty
et al. (2005) tampoco hallaron una relacién. Contrariamente a lo hallado en este capitulo,
Rafferty et al. (2005) indicaron que las hembras son consistentes en como depositan los
recursos a lo largo de los afios. La yema es la principal fuente de nutrientes del embrién,
por lo cual es probable que sea muy influenciada por la abundancia de alimento o las
condiciones ambientales que varian entre los afios.

También se encontré una gran variaciéon dentro de las nidadas tanto en el volumen
del huevo como en el &rea de la yema. Al agrupar los datos de los tres afios analizados, se
encontrd que los segundos huevos fueron méas grandes que los primeros (2.63% mayores),
contrario a la prediccién de este capitulo y a lo encontrado en otros estudios (Rafferty et al.
2005, pero ver Boersma y Rebstock 2010). Este patron de dimorfismo de tamafio es comudn
en otras aves paseriformes (Mead y Morton 1985, Whittingham et al. 2007) e incluso en el
géneroEudyptesde pinglinos (Williams 1995). ElI hecho de haber hallado una mayor
inversibn en los segundos huevos cuando éstos tienen una mayor probabilidad de
supervivencia (porque las hembras estdn en mejor condicién fisica para afrontar la crianza
de dos pichones o porque el afio es “bueno” y hay més abundancia de alimento), lleva a
inferir el posible valor adaptativo del dimorfismo en el tamafio de los huevos. Entonces, las
hembras podrian invertir mas en los segundos huevos para proveerles una ayuda extra, ante
la asincronia que provoca la asimetria de tamafio, bajo ciertas condiciones favorables. Un
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indicio a favor de esta tendencia de beneficiar al segundo huevo es la menor asincronia de
eclosion de este sitio de estudio (capitulo 5) con respecto a otros sitios (Boersma et al.
1990). Esto permitiria aplacar la ventaja inicial de nacer antes del primer pichén, dado que
el plazo para alimentarlo antes que nazca el segundo pichdén es menor. Ademas, en esta
colonia el éxito reproductivo es alto comparado con otras colonias (Schiavini et al. 2005),
es decir los adultos tienden a criar mas exitosamente a ambos pichones de la nidada. En
este sentido, en dos de los afios estudiados casi el 80% de los nidos lograron criar a ambos
pichones (capitulo 5), mientras que en colonias mas al sur un méaximo de 37% de los nidos
crian exitosamente a ambos pichones (Frere et al. 1998). Boersma y Rebstock (2009b)
propusieron que el dimorfismo en la nidada es costoso mas que adaptativo. Sin embargo, en
dicho trabajo (Boersma y Rebstock 2009b) el grado de dimorfismo estudiado es de un 88%
(Boersma y Rebstock 2009b), lo cual dista de ser el dimorfismo real, sino que se trata de
nidadas con patrones excepcionales.

Por otro lado, también podria suceder que, dado que las hembras estdn en una buena
condicion fisica y el afio es “bueno”, con abundante alimento, entonces las hembras no se
vean limitadas al momento de invertir en los huevos y pongan huevos méas grandes. Lo cual
explicaria un mayor tamafio general de los huevos de las nidadas, pero no el dimorfismo
dentro de las nidadas. Para explicar el dimorfismo dentro de las nidadas, las hembras
tendrian que haber experimentado un aumento de los recursos entre la formacién de los
huevos (Perrins 1970, Galbraith 1988, Jarvinen 1991). Como el pingtiino basa la formacion
de sus huevos en reservas, seria esperable que, si esas reservas se reducen a medida que
transcurre el tiempo, el segundo huevo sea mas pequefio y no mas grande. Sin embargo, las
condiciones ambientales, en especial del mar (Monaghan et al. 1998), durante la
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acumulacion de esas reservas si podrian afectar la inversion en los huevos. En el Pingtino
de Macaroni [Eudyptes chrysolophuse encontré que el patron de dimorfismo de tamafio
en la nidada podria ser consecuencia de los efectos de arrastre “carry-over effects” de la
migracion (Crossin et al. 2010). En este ejemplo las hembras estan migrando cuando
forman el primer huevo, no asi con el segundo huevo, por lo cual tienen un gran gesgaste
la yema se ve limitada durante la formacion del primer huevo, y por ello estos son mas
pequefos. Para comprobar esto en Pinguino de Magallanes seria necesario saber cuando, en
el marco de la formacion de los huevos, arriban a la colonia o a areas cercanas.

Parte de la falta de dimorfismo que se encuentran en colonias mas al norte (Boersma
y Rebstock 2010), en comparacion con la colonia de este estudio, podria deberse a que los
pingliinos de las colonias del sur estan expuestos a un mayor efecto migratorio, si es que
migran a los mismos puntos no reproductivos que los pingtinos que se reproducen mas al
norte, como se ha demostrado en un reciente estudio (Stokes et al 2014). Si las distintas
colonias migran a distintos lugares para pasar el invierno, dependiendo de la calidad del
hébitat podria ser la variacién que se observe en el tamafio de los huevos. En este sentido el
tamafio de los huevos esté delimitado por la calidad de alimentacion antes de la migracion
(Sorensen et al. 2009), y el arribo a los sitios de verano y el éxito reproductivo dependen de
la calidad del habitat de invierno (Marra et al. 1998, Norris et al. 2004). Por lo tanto, las
variaciones interanuales e incluso entre hembras de distinta condicion también pueden
explicarse por este efecto que se traslada de la migracion a la reproduccion. Hacen falta
estudios de localizacion de los Pinguinos de Magallanes durante el invierno y de fechas

exactas de llegada a la colonia y puesta de huevos para poder profundizar en este tema.
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En conclusion, se encontré que la inversion parental en los huevos dentro de la
nidada no es una caracteristica estatica sino que varia con la condicion fisica de los padres y
con el aflo. Bajo determinadas circunstancias (mejor condicion fisica de las hembras y afios
con mayor éxito reproductive“buenos” afios) las hembras invierten mas en los segundos
huevos, ya sea por limitaciones fisiologicas, efectos de arrastre de la migracién, o por una
ventaja adaptativa. Los parametros poblacionales reproductivos de la colonia Isla Quiroga
indican que una gran cantidad de segundos pichones sobreviven y que la asincronia de
eclosion es menor que en otras colonias ya estudiadas. Estos resultados muestran que bajo
diferentes condiciones ambientales, que pueden variar entre colonias y afos, el Pingiino de

Magallanes modifica la inversion que realiza en sus huevos.
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CAPITULO 3

INCUBACION DE LOSHUEVOS DELPINGUINO DE MAGALLANES:
TEMPERATURAS DURANTE LAPUESTA, TRAYECTORIADE LA
TEMPERATURAS DE INCUBACION, SUSLAUSAS Y ANOMALIAS.

3.1 RESUMEN—EN aves, la incubacién de los huevos es un proceso costoso. Muchas
aves comienzan a incubar antes que finalice la puesta y la mayoria lo hace a temperaturas
altas y muy constantes, dado que pequefios cambios en las temperaturas de incubacion
pueden afectar el normal desarrollo del embrién. En este capitulo se estudié en el Pinguino
de Magallanes §pheniscus magellanidusjue nidifica en la Isla Quiroga, Santa Cruz
(47°45°S, 65°53'W) la temperatura de los huevos durante la puesta y a lo largo de la
incubacién, a través de sensores de temperaturas colocados en cada huevo de la nidada. Se
analizé la trayectoria de las temperaturas de incubacién y la existencia de anomalias
(disminuciones o grandes variaciones en la temperatura de incubacion) y si estas afectan el
desarrollo de los pichones. Ademas, se investigaron las posibles explicaciones de la
trayectoria de incubacion hallada. Se encontré que las temperaturas de incubacién
aumentan lentamente y alcanzan recién la temperatura maxima a los 17 dias de puesto el
primer huevo, no habiendo diferencias de temperaturas entre los primeros y segundos
huevos puestos. Esta trayectoria de las temperaturas de incubacion no es el resultado de una
necesidad térmica del embrién ni tampoco de las posturas que toman los adultos a lo largo
de la incubacion, sino que es una consecuencia del desarrollo retrasado del parche de
incubacién, que comienza a crecer y a aumentar su temperatura desde la puesta del primer
huevo. La temperatura del huevo esta relacionada directamente con el area del parche
durante la primera mitad de la incubacion. Por otro lado, se encontraron caidas de
temperaturas de hasta®por 6 hs y grandes variaciones diarias de temperatura (de hasta
20°C) que no afectan el desarrollo del embrion y que comprenden un porcentaje
significativo de los nidos (20%).
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3.2 INTRODUCCION

En aves, la incubacion genera costos considerables para los padres (Vleck 1981, Williams
1996, Monoghan y Nager 1997, Reid et al. 2002), en especial en aves que viven muchos
afos (Hanssen et al. 2005). La incubacion es un proceso sumamente importante dado que
permite el correcto desarrollo del embrion (Webb 1987). Como el ambiente que rodea al
huevo es fluctuante y los embriones no tienen gran capacidad de termorregular por si
mismos, los padres deben regular la temperatura de los huevos para que los embriones
puedan desarrollarse correctamente. Temperaturas estables y altas durante la incubacién
son prerrequisitos para el crecimiento y maduracién normal del embrion (Webb 1987,
Deeming y Ferguson 1991, Olson et al. 2006). Al modificar levemente las temperaturas de
incubacion se ha visto un aumento en el periodo de incubacion, muerte del embrién
(Romanoff et al. 1938, Bennett et al. 1981), malformaciones y cambios en el fenotipo
(DuRant 2011). Sin embargo, en aves marinas, el enfriamiento de los huevos parece ser un
mecanismo comun que causa un aumento en el periodo de incubacién (Boersma y
Wheelwright 1979, Boersma et 4B80, Vleck y Kenagy 1980, Murray et 4083).

El comienzo de la incubacién es variable, pero la mayoria de las especies llegan a
una temperatura alta y estable (incubacion completa, “full incubation™) durante la puesta,
(Wang y Beissinger 2011). Existen varias hipétesis que proponen, que, dado que la
incubacion es un mecanismo costoso, seria evolutivamente favorable comenzar la
incubacién temprano, acortando el periodo de incubacion. Por ejemplo, comenzar la
incubacién temprano: 1) minimizaria la exposicidon a predadores tanto a nivel de los huevos
como de los pichones al acelerar la independencia de(éNigs Predation Hypothesis”,

Hipotesis de Predacion del Nido; Dunlop 1910). 2) Favoreceria el éxito de la nidada en el
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caso que las variables climaticas y la abundancia de alimento se deterioren a medida que la
temporada avanza (‘‘Hurry-up Hypothesis’’, Hipdtesis de Apresuramiento; Slagsvold

1986). 3) Impediria que el huevo pierda la viabilidad del huevo. La temperatura ambiente,
en especial en climas cdalidos, podria desencadenar el comienzo de la incubacion.
Temperaturas inferiores a las de la incubacion completa son perjudiciales para el embrién
(“Egg-viability Hypothesis”, Hipdtesis de la Viabilidad del Huevo; Veiga 1992). 4)
Reaseguraria los nidos en especies en las cuales los sitios de nidificacion son limitados
(“Limiting Breeding Oppotunities Hypothesis”, Hipotesis de Sitios de Nidificacion
Limitados; Beissinger y Waltman 1991, Beissinger 1996). 5) Por ultimo, evitaria que una
nidada sea parasitada por la misma especie (Wiley y Wiley 1980) o por otras especies
(Romagnano et. al 1990) (“Brood Parasitism”; Hipotesis de Parasitismo de Cria).

Sin embargo, algunas especies alcanzan la incubacion completa luego de que la
puesta finalie y bien entrado el periodo de incubacion (Barrett 1980, Massaro et al. 2006);
en este sentido la temperatura aumenta progresivamente a medida que la incubacién
avanza. En este capitulo se proponen algunas explicaciones ante esta trayectoria de las
temperaturas de incubacion: 1) el embrion es muy sensible a los requerimientos térmicos
(Webb 1987), por lo tanto quizds necesite una temperatura de incremento progresivo y se
vea perjudicado cuando son incubados directamente a altas temperaturas. 2) Una restriccion
fisioldgica, como por ejemplo un desarrollo retardado del parche de incubacién, que impide
que la temperatura de incubacion aumente rapidamente (St. Clair 1992). 3) El
comportamiento de los padres durante esta etapa, por ejemplo al cambiar la atencion al nido
a medida que la incubacion avanza (Drent 1970, St. Clair 1992). El comportamiento de los
padres puede cambiar en funcion de la condicion de los mismos (Pearse et al. 2004), el
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momento del dia (Weathers y Sullivan 1989), o la temperatura ambiente (Conway y Martin
2000). Sin embargo, en algunas aves marinas, no cambia la atencién al nido, sino las
posturas de incubacion (St. Clair 1992). En particular, en pinguinos los adultos prestan
100% de atencion al nido una vez comenzada la puesta (Deeming 2002) y son las posturas
las que cambian a medida que la incubacion avanza: de estar parados al lado de los huevos
a estar acostados sobre los mismos (St. Clair 1992, Williams 1995).

Algunos estudios registraron la temperatura de los huevos de pinguinos (Weinrich y
Baker 1978, St. Clair 1992, De Led6n et2001, Poisbleau et al. 2011), encontrando que la
temperatura promedio de incubacién es menor que en otros 6rdenes de aves (Webb 1987).
En el génerdcudypteda temperatura maxima se alcanza recién durante la segunda mitad
de la incubacion (St. Clair 1992). En el Pinguino Adélia (Weinreich y Baker) 19518 el
Pinguino Penacho Amarilleudyptes chrysocome chrysocofBerger y Williams 1979) se
ha visto que la supervivencia de los embriones no requiere tanta precision de la
temperatura. Sin embargo, en el Pinglino Papyagdcelis papuay en el Pinguino del
Cabo Epheniscus demerjuse ha visto que alcanzan el maximo de temperatura
inmediatamente después de la puesta y que su temperatura es muy precisa (Burger y
Williams 1979). En otra colonia de Pinguinos de Magallanes la temperatura aumenta
progresivamente alcanzando un maximo de 3€ 16cién en el dia 17 desde la puesta del
primer huevo (Rebstock y Boersma 2011).

El estudio de las temperaturas de los huevos durante la incubacion y el momento en
el que empieza la incubacién completa son importantes, dado que en algunas especies
establecen la asincronia de eclosion (Ricklefs 1993, Wiebe et al. 1998). La asincronia de

eclosion juega un papel fundamental en la biologia reproductiva porque puede afectar el
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crecimiento y la supervivencia de los pichones de una misma nidada (Stokland y

Amundsen 1988, Vifiuela 1996).

3.3 OBJETIVOS

El objetivo de este capitulo es estudiar la temperatura de incubacion en el Pinguino de
Magallanes. En especial, las temperaturas durante el intervalo de puesta, la trayectoria de
las temperaturas a medida que la incubacidn avanza, la posible presencia de anomalias y las
diferencias entre los dos huevos de la nidada. Luego, se intentara encontrar las posibles
causas de la trayectoria de las temperaturas de incubacion: a) una limitacidn en la
temperatura que necesita el embrion para su correcto desarrollo, b) un retraso en el
desarrollo del parche de incubacion, y/o c) una modificacion del comportamiento de

incubacion de los adultesmodificacién de las posturas de incubacion.

3.4 METODOLOGIA

Se utilizaron nidos de los afios 2010 a 2013. A cada nido se le realiz6 la metodologia

descripta en el capitulo 1 para registrar el dia de puesta, medir los huevos para estimar
volumenes, controlar la incubacion, registrar la eclosion y pesar los pichones. Se define el

periodo de incubacién como los dias transcurridos desde la puesta del huevo hasta que
eclosiona.

Ademas se realizaron los siguientes métodos:

3.4.A Reqistro de la temperatura de los huevos

Cada ano se seleccion6 al azar una sub-muestra de nidos: 2010 = 15, 2011 = 2342012 =

y 2013 = 13. En el dia de la puesta a cada huevo se le colocé un sensor de temperatura

40



iButton (DS1921G#F50; + 0.5°C, Maxim Integrated, San José CA, US) previamente
programado con el programa de computacioneWireViewer iButtoii (suministrado con

los sensores). Los senesregistraron la temperatura cada 15 minutos hasta que los huevos
tuvieron 31 dias de haber sido puestos, luego se los removié para evitar fallas en la
eclosion. Los sensores tienen una capacidad de registros limitada, por lo cual a los 15 dias
de colocados fue necesario remover el sensor, descargar los datos y programarlos
nuevamente. Cada sensor fue adherido a la cascara del huevo con cinta adhesiva médica
que permite que el embridn siga respiran@gmtre ambos polos del huevo (Fig.)3.1
Algunos de estos sensores se soltaron de los huevos y otros pertenecian a huevos predados,
por lo tanto se registré la temperatura de 61 nidos de manera completa, desde la puesta

hasta el fin de la incubacion.

Figura 3.1. Izquierda, sensor de temperatura iButton colocado sobre los huevos de Pinglino
de Magallanes; derecha, sensor adherido a través de la cinta adhesiva médica. El sensor
tiene un tamafio de 17.35 x 5.89 mm.

Dado que los pingiinos rotan los huevos durante la incubacion, es probable que los

sensores hayan quedado en contacto directo con el parche de incubacién, en contacto con el
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sustrato del nido o en el medio, y esto podria alterar los registros. Para comprobar que los
registros no hayan sido afectados por la rotacion de los huevos, durante el afio 2012 se le
colocaron dos sensores de temperatura al mismo huevo en lados opuestos de mismo
también entre los poles(N = 2 huevos). Ademas, se coloc6 un tercer sensor en el polo
superior del huevo (como en Rebtock y Boersma 2011). La temperatura se registro por tres
dias cada 5 minutos al mismo tiempo para los tres sensores de cada huevo, de modo de
tener valores comparativos. La decision de colocar el sensor en un costado del huevo y no
como en Rebstock y Boersma (2011) se debe a que el embrion flota en la superficie de la
yema, por lo tanto la temperatura en el medio del huevo seria un mejor estimativo de la
temperatura que recibe el embrion (Beaulieu et al. 2010). Por otro lado, muchas otras
metodologias son utilizadas para registrar la temperatura de los embriones con mayor
precision que la de este trabajo (Webb 1987, Weathers y Sullivan 1989, Hepp 2004,
Niizuma et al. 2005). Sin embargo, como se vera en los siguientes capitulos, el principal
objetivo es continuar con el normal desarrollo del embriébn y ademas comparar la
temperatura de los dos huevos de la nidada. Esas otras metodologias interfieren con el

tamafio de la nidada y/o con el desarrollo embrionario al utilizar huevos falsos o inviables.

3.4.B Causas de la trayectoria de las temperaturas de incubacion

Dada la trayectoria de temperaturas de incubacion hallada en este mismo capitulo para el
Pinguino de Magallanes se plantearon tres posibles explicaciones al respecto: i) se realizé
un experimento de incubacion completa para comprobar si es que los embriones se ven
perjudicados cuando son incubados directamente a altas temperaturas y requieren una

temperatura de incremento progresivo. ii) Se midié el desarrollo del parche de incubacién
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para evaluar si es debido a una limitacibn causada por un retraso en el mismo. iii) Se
realizaron observaciones en los nidos para determinar si es debido a cambios posturales de

los adultos a lo largo de la incubacion.

3.4.B.iExperimento de la incubacion completa

Se incubaron los huevos desde el dia de la puesta a temperatura maxima y constante (i.e. la
temperatura de incubacion completa hallada en este mismo cagtiid), y se evaluaron

los efectos que tuvo este tipo de incubacion sobre la eclosion de los huevos y el estado de
los pichones en el dia de la eclosién. Para ello, durante el afio 2012, se removieron en el dia
de la puesta 10 segundos huevos de sus nidos y se colocaron en su lugar huevos de yeso. Se
utilizaron solamente los segundos huevos para que no haya variaciones en funcion del
orden de puesta del huevo. Se marcaron los huevos con el numero del nido con marcador
indeleble y luego se los colocé en una incubadora (Simen Premium, Argentina) situada en
el laboratorio, a 3.5 km de la isla de estudio. La temperatura de la incubadora fue constante
a 34C y las condiciones de humedad se mantuvieron constantes colocando un recipiente
con agua en el interior de la incubadora que fue rellenado diariamente a un mismo nivel.
Después de 18 dias de incubacion, se devolvieron los huevos a sus nidos originales. En este
momento de la incubacion la temperatura de los huevos de esta colonia ya es constante y a
34°C (resultados de este mismo capitulo). El traslado de los huevos del campo a la
incubadora y viceversa de realiz6 a temperatura ambiente. Una vez devueltos los huevos
fueron medidos para estimar su volumen. Luego, se controlaron los nidos para evaluar si
estos huevos eran predados y para registrar la eclosion, y en el dia de la eclosion los
pichones fueron pesados y medidos. Se siguieron revisando regularmente los nidos para
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controlar el crecimiento y la supervivencia de los pichones. Para poder evaluar si estos
valores estuvieron dentro de los parametros esperados, se utilizaron nidos no manipulados

del afio 2012N = 31 nidos).

3.4.B.ii Medicién del parche de incubacion

Para evaluar el desarrollo del parche de incubacion se tomd una sub-muestra de los nidos
en los cuales se registro la temperatura de los huBlvesl? parejas cada afio, afios: 2012

y 2013). Se capturaron a los adultos para medirles el parche de incubacién en el dia de la
puesta del primer huevo (dia 0), del segundo huevo (dia 4) y luego cada 6 dias hasta los 34
dias de incubacién0, 4, 10, 16, 22, 28 y 34 dias desde la puesta del primer huevo. La
primera vez se determind el sexo de los adultos capturados a través del ancho del pico
(Gandini et al. 1992), y luego se los anill6 como se describe en el capitulo 1. Por lo tanto en
las siguientes visitas el sexo era identificable a simple vista a través del anillo.

Lo primero que se midio fue la temperatura del parche con el termémetro digital (
0.1° C, Pro-check, CABA, Argentina) para evitar que la misma disminuya por el manipuleo
del animal. Sin embargo, la latencia de la manipulaciéintiempo que transcurre entre el
momento que se captura al individuo y se mide la temperafueamenor a unos minutos
Ademas, la temperatura ambiente no fue tan fria como para afectar esta medicion. No
obstante, se promediaron los datos de temperatura ambiente para cada dia, controlando la
temperatura del parche por la temperatura ambiente. Para medir la temperatura del parche
se coloc6 el termOémetro en la zona inferior del parche y se envolvié el sensor del
termometro con la piel del parchgara que no interfiera la temperatura ambiente, luego se

esperd a que la temperatura del termémetro se estabilice (Fig. 3.2). Posteriormente, se
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midi6é el ancho del parche con un calibteD(1 mm) en su parte mas ancha estirando la piel

de esta zona. También se midi6 el largo del parche con una=zeplaif), colocando la
misma en la parte superior del parche (donde comienza la zona sin pluma) y midiendo hasta
la zona donde finaliza el area desplumada. El area se calculé como la mitad del producto

del ancho por el largo (St. Clair 1992).

W
eratura (derecha) del parche de

SRS TG . 4 3 3
Figura 3.2. Medicién del ancho (izquierda) y temp
incubacién del Pingliino de Magallanes.

Mayormente durante la puesta y algunas veces a lo largo de la incubacién ambos
padres estan presentes en el nido. Sin embargo, para evitar perturbar en exceso a los

adultos, en el dia de la puesta se capturé a la hembra (por lo general ellas toman el primer
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turno de incubacion), y en las siguientes visitas al individuo que estaba acostado sobre los

huevos.
3.4.B.iii Posturas de los adultos durante la incubacion

Durante las temporadas 2011 y 2012 se registraron las posturas de los adultos en 160 nidos.
En el dia de puesta de cada huevo y luego cada 4 dias hasta la eclosién se chequearon los
nidos. Los registros se realizaron a 5 metros aproximadamente del nido para evitar influir

en la postura de los adultos. Las posturas se catalogaron como: “acostado” cuando el adulto

estaba en posicion horizontal y ningun huevo era visible a simple‘yistaido” cuando el

adulto estaba parado pero parcialmente recostado sobre los huevos, por lo cual éstos
quedaban semi-expuestos;‘parado” cuando el adulto estaba parado en el nido y los

huevos quedan totalmente expuestos. A pesar que estos datos no se basan en observaciones
exhaustivas sobre cada nido, el nimero de nidos observados es muy alto y deberia poder

detectar si es que existiese una variacion en la postura.

3.5 ANALISIS ESTADISTICOS

Para evaluar los factores que afectan el periodo de incubacion, se realizé un modelo lineal
mixto con distribucién “Gaussiana” y funcion de enlace “identidad”. El periodo de
incubacion fue la variable respuesta, el nido el efecto aleatorio y los efectos fijos: afio (4
niveles: 2010-2011-2012-2013), orden de eclosiéf, (2*° huevo), fecha de puesta del
primer huevo, volumen del huevo y condicion fisica de los padres (hembras y machos).
Para evaluar el efecto de una incubacion alta y constante (trayectoria completa) en

el peso y tamafio corporal de los pichones en el dia de la eclosion (3.4.C.i), se realizaron
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dos modelos lineales mixtos con distribucion “Gaussiana” y funcién de enlace “identidad”.

El peso o el tamafio del pichon fueron las variables respuestas, el nido el efecto aleatorio y
como efectos fijos se utilizaron: el volumen de los huevos, el tipo de trayectoria de las
temperaturas (completa vs. progresivd@dos sin incubacion artificial) y la interacciéon
entre ambos.

Para evaluar el efecto del parche de incubacién sobre la temperatura de incubacion
se realizOun modelo lineal mixto con distribucién “Gaussiana” y funcion de enlace
“identidad”. El promedio de temperaturas de los huevos de los dias previos a cada medicion
del parche (promedio de los intervalos de los dia®; 49, 10-15, 16-21, 2227 y 28-33)
fue la variable respuesta. Se incluyo el area y la temperatura del parche, el volumen total
del huevo, el dia de incubacion de la medicion del parche (como un numero entero) como
efectos fijos. También se afiadié al modelo las interacciones: dia de incubacion y érea del
parche, y dia de incubacién y temperatura del parche. Como efectos aleatorios se incluyo al
nido y a la identidad del huevo para tener en cuenta la falta de independencia de los huevos

de la misma nidada y de las mediciones tomadas sobre los mismos huevos.

3.6 RESULTADOS

3.6.A Validaciéon de la metodologia

No se encontraron diferencias significativas en la temperatura registrada entre los sensores
de temperatura colocados en los mismos huevos en lados opuestos (t-test iHamada:

tseo = 1.85,P = 0.07,N = 579;Huevo b ts7g = -0.69,P = 0.48,N = 579). La diferencia de
temperatura promedio registrada entre ambos lados fue pegeed a5.51 + 0.17°C y

para elHuevo b3.74 + 0.11°C. En cuanto al sensor colocado en el polo del huevo y los
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colocados en ambos lados, no se encontraron diferencias significativas entre las
temperaturas para Bluevo a(ANOVA un factor:F; 1706= 0.77,P = 0.46), pero si para el
Huevo b.Siendo la temperatura de ambos lados menor que la temperatura del polo (t-test
pareadolado Avs. polo:ts7g=-7.59,P < 0.0001N = 579;lado Bvs. polo:ts;s=-10.9,P <

0.0001,N = 579).

3.6.B Periodo de incubacion: duracién vy factores que lo afectan

En el modelo en el cual se analizaron los factores que afectan el periodo de incubacién, se
encontré que el periodo difirié entre los primeros y segundos huevos puestos, y también
entre el afio 2010 y el 2011 (Tabla 3.1). Los primeros huevos tardan aproximadamente 2
dias mas en eclosionar que los segundos huevos y el periodo de incubacién de los huevos
del 2010 es menor que el de los huevos del 2011. La diferencia entre afios radica en el
primer huevo puestoX(x010 = 40.77+ 0.22; X 5011 = 41.67+ 0.24), dado que los segundos

no presentan diferencias fo10 = 38.87+ 0.14; X 5031 = 38.96+ 0.16). La fecha de puesta

de los primeros huevos, la condicién fisica de los padres y el volumen de los huevos no

influyeron en el periodo de incubacion de los huevos (Tabla 3.1).
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Tabla 3.1. Modelo lineal mixto en donde se analiza el periodo de incubacion de los huevos
del Pinglino de Magallanes. Se muestra el modelo final, y las variables no significativas
analizadasN = 206 huevos).

Modelo final Valor T DF P
Intercepto (OP= 1%, afio = 2010) 40.9

op* 2% -2.27 -19.7 102 <0.0001
2011 049 213 99 0.03
2012 0.12 054 99 0.59
2013 0.004 -0.01 99 0.99
Variables no-significativas L-ratio P

Fecha 1.32 0.25

Condicioén fisica de la hembra 0.95 0.33
Condicioén fisica de los machos 0.43 0.51
Volumen 0.37 0.54

40P = Orden de puesta® ¥ 2°° huevo puesto

3.6.C Periodo de incubacién: temperaturas de los huevos vy temperaturas anémalas

La temperatura media diaria de los huevos aumenta progresivamente a medida que el
periodo de incubacién avanza, ajustandose a curvas logaritmicas (Fig. 3.3). La tasa de
aumento de la temperatura fue mayor para el primer huevo puesto que para el segundo, y la
temperatura a la cual comienzan a ser incubados los primeros huevos es menor que la de los
segundos (ver ecuaciones Fig. 3.3). Los primeros huevos alcanzan los 32°C a los 13 dias
desde su puesta, mientras que los segundos huevos alcanzan esa temperatura a los 11 dias.
Ambos huevos se estabilizan a los 17 dias de puesto cada uno a 34.2-+téripEratura
completa (Fig. 3.3). Es decir, que si se comparan las temperaturas de los huevos al mismo
momento del periodo de incubacion, el primer huevo alcanza la temperatura completa antes
que el segundo. Una vez finalizada la puesta las temperaturas de ambos huevos no
presentaron diferencias significativaspfimer huevo= 31.958C, % segundo hueve 31.957C; t-
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tets pareadotys; = 0.05,P = 0.96). Sin embargo, si se compara la temperatura de los
huevos desde que cada uno fue puesto, los primeros huevos recibieron en promedio menos
temperatura que los segundospfmer huevo = 29.9FC, X segundo huevo—= 31.62C; t-tets

pareadot,g; = -8.21,P < 0.000).
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Figura 3.3. Temperaturas medias diarias y sus errores estandares a lo largo del periodo de
incubacién de los primeros (H1, circulos negros) y segundos (H2, circulos blancos) huevos.
El eje x representa la edad de cada huevo, comenzando con el dia de puesta (1) de cada
huevo. Las lineas representan los ajustes a curvas logaritmicas, linea continua ffdta los 1
huevos y linea discontinua para I§8°2uevos Kl = 61 nidos):

Temperatura media diaria del*lhuevo= 20.36 + 4.29 Ingdad del hueyo R = 0.86.
Temperatura media diaria def®huevo= 27.29 + 1.95 Inqdad del hueJypR = 0.67.

En los primeros huevos puestos, las temperaturas diarias maximas a lo largo de la
incubaciébn se mantuvieron constantes ( = 37.9 + 0.1°C). Las temperaturas diarias
minimas fueron bajas durante los primeros cuatro dias de incubaciobhd(1l + 0.5°C) y
luego aumentaron a partir déf 8lia de incubacién a una temperatura promedio de 24.7 +
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0.2°C (Fig. 3.4) (Coeficiente de correlacion Pearson de la temperaturas minimas en funcion
del avance de la incubacid®? = 0.74,P < 0.01). El rango de temperaturas diario (maxima
diaria menos minima diaria) una vez finalizada la puesta (edad del primer huevo = 4) fue de

10.04+ 0.3°C en promedio.
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Figura 3.4. Temperaturas promedias diarias (cuadrados), maximas (triangulo invertido) y
minimas (circulos) a medida que avanza la incubacién. Los valores utilizados son los de los
primeros huevos puestos en la nidada, se muestran las medias con los errores estandares.

En los nidos estudiados en el afio 2010 (14 nidos) se buscaron nidos con
temperaturas atipicas (nidos atipicos); i.e. que no presenten la trayectoria de temperatura
hallada en la Figura 3.3. a medida que avanza la incubacion (nidos-tipeasilizaron
nidos del 2010 para realizar las comparaciones). Se encontré un nido con un rango diario de

temperatura mas amplio que los nidos de trayectoria tipica (t-test rango de temperatura
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diaria de nido tipico vs. nido atipicas = -5.13,P < 0.0001,N = 30 dias; Fig. 3.5). El

rango de temperatura promedio para el primer huevo fue de A308D.88 Cy para el

segundo de 14.14C + 0.78 C, no presentando diferencias significativas entre ellos (t-test

pareado primero vs. segundo hueye= 1.36,P = 0.18,N = 30 dias).

Rango de temperatura (°C)

0

T
2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34

Edad del primer huevo (dias)

Figura 3.5. Rango de temperatura diaria (temperatura maxima-diengperatura minima
diaria) del primer huevo (linea sélida) y del segundo huevo (linea punteada) del nido
atipico de Pinguino de Magallanes a medida que avanza la incubangntida a partir del

dia de puesta del primer huevo, y rango de temperatura diaria de los nidos tipicos
(promedio del rango de ambos huevos del nido) (linea discontinua).

En otros dos nidos (Na, Nb) la temperatura de los huevos cay6 por debajo de lo

esperado entre los 25 y 29 dias de incubacion (Tabla 3.2). Sin embargo, los segundos

huevos alcanzaron temperaturas menores que los primeros huevos (t-test pareado primeros

vs. segundos huevos: Ng = 5.55,P < 0.01; Nbts = 19.59,P < 0.01).
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Tabla 3.2. Temperatura de los huevos (media, minima) registrada durante la caida de
temperatura, y su duracion en dos nidos (Na, Nb) del Pingtino de Magallanes.

Nido— Huevo Temperatura medii Temperatura minim¢ Duracion de la caida

(°C) (°C) (hr)
Na— H1% 16.4 10.5 6:15
Na— H2? 11.7 6.50 9:00
Nb - H1? 20.4 17.0 1:50
Nb - H2?2 12.8 9.00 2:00

#H1 = primeros huevos puestos, H2 = segundos huevos puestos

De estos tres nidos atipicos solamente un huevo desaparecié al dia siguiente de
haber comenzado a eclosionar, mientras que los otros pichones eclosionaron y se
independizaron. Incluso, el peso al nacimiento fue similar entre los pichones de los nidos
atipicos y los nidos tipicos (t-test tipicos vs. atipi¢gs= -1.23,P = 0.23). En los tres
nidos atipicos la condicion fisica de las hembras y los machos fue menor que la deslos nido
tipicos, aunque esta diferencia no resulto significativa (hembragsipico = 0.07, SD =
0.26; % nido-atipico= -0.12, SD = 0.22; t-test:= 0.81,P = 0.42. Machos:x nido-tipico= 0.03,

SD = 0.39 % nido-atipico= -0.04, SD = 0.09t = 0.25,P = 0.36). Por otro lado, el periodo de
incubacion de los primeros huevos puestos fue de: 40, 41 y 42 dias, mientras que el de los
segundos huevos fue de 40 y 39 dias. No se encontraron diferencias significativas entre el
periodo de incubacion de estos huevos y los huevos de nidos tipicos del afio 2010 (t-test
nidos tipicos vs. nidos atipicos: primeros huetgps= 0.03,P = 0.97; segundos huevds,

=-0.84,P = 0.41).
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3.6.D Detalles del intervalo de puesta: temperaturas de los huevos y patrones

La temperatura promedio de los huevos durante la puesta fue detZ2FrC, un nido

presentd un promedio minimo de 15%7 y otro un maximo de 30.66C. Existieron
diferencias significativas entre las temperaturas diarias durante la puesta (ANOVA una-via:
Fa283 = 20.26,P < 0.0001; Fig. 3.6 La temperatura durante el dia de la puesta (d0) fue
mayor que la temperatura de los siguientes dos dias (d1 y d2), pero menor que la
temperatura del dia de la puesta del segundo huevo (d4). Ademas, las temperaturas de los
dl y d2 fueron menor que la de los dos siguientes dias. El rango de temperaturas diario
durante la puesta para los primeros huevos fue amplio: de0188C en promedio. Se

encontré un rango minimo dé@y un maximo de 2&C.
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Figura 3.6. Temperatura del primer huevo durémfgmiesta, desde el dia de su puesta (d0)
hasta el dia de la puesta del segundo huevo (d4). Los valores medios fygo?2.50+

0.36°C, xq1=19.96+ 0.57C, xg2 = 20.29+ 0.49C, %43 = 23.48+ 0.47PC, %44 = 25.6+
0.54C. Se muestran las mediasrrores estandares y diferencias significativas con letras
(Test-LSD;Pacd,etg< 0.0002P, = 0.001,P,= 0.005).
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Durante los 4 dias que dura el intervalo de puesta, y el primer huevo esta solo en el
nido, se pudieron distinguir 8 patrones distintos de temperatura (Fig. 3.7), teniendo en
cuenta previos trabajos por Wang y Beissinger (2009). A partir de ahora estos patrones se
los mencionara como: patrones de comienzo de la incubacion (PCIl). La mayoria de los
huevos N = 19 nidos) pesentaron un PCI del tipo “forma-V”, los patroes “aumento-
chato” y “aumento-lento” se registraron en 11 huevos cada uno, 6 nidos tuvieron el patron
“pulsado”, los patrones “escalonado” y “forma-V invertida” se los encontrd en 4 nidos cada
uno, y los paties “chato” y “pulsado invertido” en 3 nidos cada uno (Fig. 3.7).

Estos patrones son de distintas parejas por lo tanto no se pudo ver si el PCI es algo
caracteristico de cada individuo. No se encontré que las condiciones fisicas (Kruskal-
Wallis: hembrasH = 4.43,P = 0.73; machodd = 7.69,P = 0.36) o tamafios corporales de
los padres (hembrabt = 6.41,P = 0.49; machosH = 8.42,P = 0.29), la fecha de puesta
(H = 6.58,P =0.47), el volumen del huevsl = 5.96,P = 0.54), y la temperatura ambiente

durante la puestad(= 12.10,P = 0.97) difieran entre los PCI.
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Aumento-chato Forma-V invertida
N=11 nidos N=4 nidos

Temperatura (°C)

Aumento-lento Pulsado invertido
N=11 nidos N=3 nidos

Forma-V ——— | Chato
N=19 nidos N=3 nidos

Pulsado Escalonado
N=6 nidos N=4 nidos

Dia de incubacion
Figura 3.7. Esquemas que caracterizan la temperatura de los primeros huevos puestos
durante el intervalo de puesta en el Pingtino de Magallapasones de comienzo de la
incubacién. Cada cuadrado representa un patron dentro del cual el eje x representa el
avance de la incubacion, es decir la edad del primer huevo (desde el dia de puesta: 0, hasta
el dia anterior a la puesta del segundo huevo) y el eje y representa la temperatura de los
huevos.

3.6.E Causas de la trayectoria de las temperaturas de incubacion

Se muestran los resultados para intentar dilucidar las posibles explicaciones ante la

trayectoria de las temperaturas de incubacion hallada en la Figura 3.3.

3.6.E.iExperimento déa incubacién completa

Los huevos incubados en la incubadora (a temperatura alt€)(34 constante-

temperatura completa) tuvieron un éxito de eclosién del 80%, muy similar a lo encontrado

56



en esta especie (73%, capitulo 2). Estos huevos eclosionaron con un periodo de incubacién
de entre 40 a 46 dias, excluyendo el huevo que eclosion6 con 46 dias, eclosionaron con una
media de 41.14- 0.67 dias. Este periodo es mucho mayor al periodo que tienen los
segundos huevos en Pinguino de Magallanes:438.09 dias.

El tipo de trayectoria de la temperaturas de los huevos (progresiva: temperaturas
que aumentan progresivamente en nidos del camgpmo se observa en la seccion
3.6.C—vs. completa: temperaturas que son altasGB4y constantes generadas en la
incubadora) no afect6 el peso o tamafio corporal de los pichones (Tabla 3.3). Sin embargo,
los huevos asignados a la trayectoria completa fueron mas pequefios que los de la

trayectoria progresivas(completa= 112.73 cm, SD = 9.62;% progresiva= 98.90, SD = 13.09; t-

test:tz37 = 3.36,P = 0.002), como se puede observar su significancia en el modelo (Tabla
3.4). Por lo tanto (y dada la relacion entre peso de los pichones y volumen de los huevos
como se vio en el capitulo 2), el peso de los pichones también fue menor en la trayectoria
completa (< completa= 83.74 g SD = 7.62;% progresiva= 75.63, SD = 5.18; t-tedh; = 2.83,P

= 0.07), aunque no significativo.

El crecimiento y la supervivencia de los pichones, en general, se ven afectados por
muchas variables (capitulo 5). Por lo cual un analisis de estos parametros no seria
adecuado. Sin embargo, la supervivencia de los pichones pertenecientes a la trayectoria
completa es del 71%, mientras que los pichones de la trayectoria progresiva tienen una
supervivencia del 81%. No obstante, de los 31 nidos con la trayectoria progresiva
solamente 4 nidos tuvieron asincronias de 3 o 4 dias, mientras que en la trayectoria

completa el 86% de los nidos tuvieron estas asincronias. Por ello, si se compara la
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mortalidad de los pichones con asincronias de 3 o 4 dias entre trayectorias de temperaturas

de incubacion no se encontraron diferendas-(.22,P = 0.22).

Tabla 3.3. Modelo lineal mixto para el peso y el tamafio corporal de los pichones de
Pinguino de Magallanes. El tipo de trayectoria de temperatura de incubacion (aumento
progresivo de la temperatura en nidos del campo o aumento constante y alto de la
temperatura generado artificialmente), el volumen del huevo y la interaccion entre ambas
variables son los efectos fijodN € 31 pichones con trayectoria progresiva vs. 10 pichones
con trayectoria constante y alta).

Modelo Variable t P

Peso Intercepto 0.14 0.89
TTT? 0.59 0.56
Volumen del huevo 3.22 0.003
TTT?x volumen del huevo -0.78 0.44

Tamario corporal Intercepto 2.9 0.01
TTT? -1.12 0.27
Volumen del huevo -0.05 0.97
TTT?x volumen del huevo 0.82 0.42

TTT? = Tipo de trayectoria de las temperaturas de incubacion

3.6.E.ii Variables que afectan la temperatura de incubacién

El volumen del huevo, el area del parche y el dia de incubacién afectaron la temperatura del
huevo (Tabla 3.4). Por el contrario, la temperatura del parche no se relacion6 con la

temperatura del huevo (Tabla 3.4). Cuanto mayor fue el volumen del huevo mayor fue la

temperatura del huevo. El area del parche se relaciond con la temperatura de los huevos
dependiendo del dia de incubacién (interaccién dia de incubacion y area del parche, Tabla
3.4). Durante la incubacién temprana (dias 0 a 15) a medida que aumenté el area del parche
también lo hizo la temperatura del huevo (pendiente de la regresion entre la temperatura del

huevo y el area del parche; 1;5= 19.7,P < 0.0001; Fig. 3.8). Pero durante la incubacion
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tardia (dias 16 a 33) no hay una relacion significatias6 = 0.27,P = 0.60; Fig. 3.8).

Ambos, la temperatura del huevo y el &rea del parche aumentan a medida que la incubacion

avanza (Fig. 3.9, para mas detalles del crecimiento del parche ver capitulo 4), pero después

del 10™ dia de incubacion el area del parche llegé a su punto maximo de crecimiento,

mientras que la temperatura siguié aumentando hasta poco después de la mitad del periodo

de incubacion (Fig. 3)9

Tabla 3.4. Modelo lineal mixto para la temperatura de los huevos del Pinglino de
Magallanes, se muestran todas las variabledizada y en “negrita” las variables

significativas N = 24 nidos).

Efecto

Fijo L-ratio P
Dia de incubacion 280 < 0.0001
Volumen del huevo 6.75 0.009
Area del parche 13.3 0.001
Temperatura del parche 1.03 0.311
Dia de incubacién x area del parche 38.5 < 0.0001
Dia de incubacién x temperatura del parch 0.14 0.711

Aleatorio Va P
Huevo 4.61 0.032
Nido 7.12 0.008
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Temperatura del huevo (°C)

16 - Incubaciontemprana @ — y =25.1 +0.17 x
i ® |ncubaciontardia Q== y=34.4-0.007 x
12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 40 42 44 46 48

Area del parche de incubacion (cm2)

Figura 3.8. Area del parche de incubacion en funcién de la temperatura del huevo durante
la incubacion temprana (circulos negros, linea continua) y la incubacion tardia (circulos

blancos, linea discontinug®e designo la incubacion temprana desde el dig@esta del

primer hueve—hasta el dia 15, y la tardia desde el dia 16 hasta el 33. Las ecuaciones de
ajustes a los datos se ven en la figura.

3.6.E.iii Posturas de los adultos durante la incubacion

Se revisO cada nido 10 veces a lo largo del periodo de incubacion. En el 99.01% de las
visitas los pinglinos estab&acostados”, en el 0.58% estaban “sentados” y en el 0.41%

estaban “parados”. Las posturas “sentados” y “parados” se registraron durante la primera

mitad del periodo de incubacién (0-15 dias).
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Figura 3.9. Temperatura promedio del huevo (circulos blancos) y area del parche (circulos
negros) a medida que la incubacién progresa. Los intervalos de incubacion 1, 2, 3,4,5y 6
se refieren a las temperaturas promedios de los huevos registradas los dias antes de la
medicion del parche, es decir a los dias3,4-9, 10-15, 1621, 2227 y 2833 de la
incubacion (0 es el dia de la puesta del primer huevo); y a las areas del parche medidas los
dias 4, 10, 16, 22, 28 y 34 del periodo de incubacion (el area medida a los O dias fue
omitida). Se muestran las mediasrrores estandares. Contrastes de Tukey para el area del
parche (**Y 1 vs. 2, 3, 4, 5, y 6 todd3 < 0.0001 ; y para la temperatura del huevo (*)
diferencias significativas entre todos los intervalos (t&l€9.008) excepto entre 5y B (
=0.20)

3.7 DISCUSION

En este capitulo se ha confirmado el aumento progresivo de las temperaturas de incubacién
hallado previamente en el Pinglino de Magallanes (Rebstock y Boersma 2011), como asi
también se vio que las temperaturas de ambos huevos son similares a partir de la
finalizacion de la puesta. Ademas, se encontraron anomalias en cuanto a las temperaturas
de incubacion, temperaturas muy bajas por horas o amplios rangos diarios, que sin embargo
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no afectaron al desarrollo de los huevos ni los pichones. Finalmente, se pudo establecer que
la incubacion completa alcanzada bien entrado el periodo de incubacion es una
consecuencia de un retraso en el desarrollo del parche de incubacién. No se debe a cambios
en el comportamiento de incubacion de los adultos a lo largo de la incubacion, ni tampoco a
necesidades térmicas del embrion para alcanzar un correcto desarrollo. La metodologia
utilizada para registrar la temperatura de los huevos fue adecuada para cumplir los

objetivos.

3.7.A Periodo de incubacion: duracién, temperaturas de los huevos y anomalias

El periodo de incubacién fue mayor en los primeros que en los segundos huevos,
probablemente porque los primeros huevos son incubados durante la puesta. También, se
encontraron diferencias entre afios, pero al parecer esto no estuvo relacionado con las
variables ambientales y la abundancia de alimento de cada afio, dado que el éxito
reproductivo entre los afios que presentaron diferencias fue alto y similar.

Se encontrd, al igual que Rebstock y Boersma (2011), que la temperatura de
incubaciéon aumenta lentamente a medida que la incubacion avanza y se estabiliza mas
tarde que en muchas especies y a temperaturas menores que en otros érdenes de aves
(Webb 1987). La temperatura promedio entre ambos huevos de la nidada no difiere entre si
una vez finalizada la puesta. Esta trayectoria progresiva de las temperaturas de incubacion
es muy similar a la hallada en especie€ddypteg(St. Clair 1992), pero distinta que en
pinglinos taxondmicamente mas relacionados con el Pingiino de Magallanes, como el

Papua o el del Cabo (Burger y Williams 1979).
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Las variaciones en el rango de temperatura diaria se dieron principalmente por las
temperaturas minimas, ya que las maximas fueron muy estables a lo largo de toda la
incubacion, mientras que las minimas aumentaron progresivamente. Por lo tanto pareciera
ser que la hipertermia es mas letal para el embrion que la hipotermia, como propone Webb
(1987). Sin embargo, el hecho que las temperaturas maximas sean constantes puede deberse
a que esa sea la maxima temperatura que el parche pueda alcanzar y que el parehe teng
capacidad de alcanzar esa temperatura desde un primer momento.

Las anomalias encontradas en cuanto a la trayectoria tipica de temperaturas
consistieron en un mayor rango de temperaturas diarias y también notables disminuciones
de la temperatura de los huevos, por periodos de horas, bien adentrada la incubacién. Estas
variaciones de la trayectoria tipica de incubacion no deben de ser tan inusuales, dado que
los nidos atipicos representan el 20% de todos los nidos analizados. Como en los Pinglinos
de Magallanes los adultos prestan 100% de atencion a sus nidos desde el momento de la
puesta, estas caidas deben ser el resultado de inatenciones a pesar de estar dentro de los
nidos. Esto se muestra en las temperaturas registradas, ya que mientras un huevo tenia una
temperatura de 626 el otro huevo tenia una temperatura dé5

En muchas especies el rango de temperatura amplio puede ser detrimental para el
desarrollo embrionario. Los extremos térmicos pueden causar la mortalidad inmediata de
los embriones (Baldwin y Kendeigh 1932), efectos teratogénicos (Thompson et al. 1976) o
enlentecimiento en el desarrollo del embrién (Webb 1987). En este capitulo se vio que el
Pinglino de Magallanes puede tolerar fluctuaciones drasticas de temperaturas y
temperaturas muy bajas, mientras que logran eclosionar exitosamente. La corta duracion de

las disminuciones de la temperatura o la etapa en la cual suceden pueden ser importantes
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para el éxito de la eclosion. De hecho solamente se encontraron anomalias al final del
periodo de incubacion. En este sentido, los embriones en estado avanzado son menos
sensibles a las variaciones de temperaturas dado que ya han desarrollado cierta capacidad
de termorregulacion (Calder y Booser 1973, Ar y Sidis 2002, pero ver Tazawa y Rahn
1986). La tolerancia a estas caidas de temperaturas o a los grandes rangos pueden ser
mecanismos adaptativos para enfrentar las condiciones climéticas a las que estan expuestos
normalmente los pingiinos. Tampoco se encontré efecto de estas anomalias en el peso de
los pichones al momento de la eclosion o en el éxito de independencia. Sin embargo,
pueden haber muchos efectos sobre el fenotipo de los pichones que no se evaluaron,
porque, a pesar que el proceso de incubacion es costoso, la mayoria de los nidos mantienen
la temperatura de los huevos dentro de rangos estrechos y a temperaturas altas. Muchos
estudios demostraron que incubar los huevos a bajas temperaturas puede generar
crecimiento lento o bajas condiciones fisicas, como también una menor respuesta inmune
(DuRant et al2010), una menor capacidad de termorregular (DuRant 202) y/o una

menor capacidad de locomocién (Hopkins ep@ll).

3.7.B Detalles del intervalo de puesta: temperaturas de los huevos y patrones

La temperatura durante toda la puesta es baja, aumentando progresivamente a medida que
avanza la incubacién. Esta temperatura esta por debajo del cero fisioldgico estimado para
otras especies (Webb 1987), la temperatura a la cual comienza el desarrollo embrionario

(26°C), contrario a lo hallado por Rebstock y Boersma 2011 en la misma especie. Ellos

encontraron que los primeros huevos alcanzan 16€ 26 promedio durante la puesta.
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Estas diferencias pueden deberse a que la temperatura registrada en los lados pareciera ser
menor que la registrada en el polo.

Con respecto a los patrones de comienzo de la incubacion se pudieron distinguir
diferentes patrones que fueron independientes de las condiciones fisicas de ambos padres,
del afo, la fecha de puesta de los huevos y también de las variables ambientales. En otros
estudios los patrones dependieron de la condicién fisica de la hembra y de las condiciones
ambientales (Wiebe et al. 1998, Grenier y Beissinger 1999), dandose ciertos patrones bajo
circunstancias de menos condicion fisica o0 ambientes hostiles en los que las hembras son
mas proclives a forrajear. Sin embargo, el Pingliino de Magallanes presta 100% atencion a
su nido desde la puesta del primer huevo (Boersma et al. 2013), es decir que si bien no
necesariamente incuba efectivamente sus huevos, se los encuentra dentro de los nidos, por
lo cual es esperable no encontrar relacion con las variables estudiadas. Por el contrario, es
probable que el patrén hallado dependa del individuo en si. Lamentablemente, al no tener
repeticiones entre aflos en los mismos individuos no se pudo confirmar esta idea. Estos
patrones de incubacién pueden ser importantes porque en algunas especies se ha
demostrado que afectan la asincronia de eclosién (Wiebe et al. 1998, Wang y Beissinger

2009).

3.7.C Causas de la trayectoria de las temperaturas de incubacion

Los huevos incubados artificialmente desde el dia de la puesta a temperaturgs altas
constantes no vieron afectado su éxito de eclosion ni el desarrollo de los pichones. Esto
demuestra que los embriones no necesitan un aumento progresivo de la temperatura de

incubacién para su correcto desarrollo y que las necesidades térmicas del embrién no
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parecen determinar el patron de temperaturas de incubacion hallado en el Pinglino de
Magallanes. Si bien el periodo de incubacion es mayor en estos huevos incubados en
incubadora a temperatura alta y constante, que en los huevos incubados normalmente en los
nidos, esta diferencia seguramente se @dhe caidas de temperaturas durante el traslado

de los huevos de nuevo a sus nidos una vez finalizada la incubacién artificial. No se puede
descartar que una temperatura alta y constante desde el inicio de la incubacién afecte otras
variables de la performance de los pichones.

La postura de los adultos durante la incubacion fue constante durante todo el
periodo de incubacion analizado. La mayoria del tiempo los adultos estaban acostados,
mientras que la temperatura de los huevos aumentd progresivamente. En contraste, en el
Pinglino de FiordlandHudyptes pachyrhynchuse demostré que la postura es muy
variable: los adultos estan un 40% del tiempo “parados” (St. Clair 1992), pero el patron de
temperaturas es similar al del Pinglino de Magallanes. Por ello, se descarta a la postura
como un mecanismo que retrase el alcance rapido de una temperatura maxima de
incubacion, dado que en ambas especies las posturas son distintas pero la trayectoria de la
temperatura es similar. Quizas sean necesarios estudios de observacion mas exhaustivos, en
los cuales se vigile por varias horas a los adultos a medida que la incubaciéon avanza.
También es posible que la falta de variacién en la postura se deba a la presencia de
predadores. En este sitio de estudio hay una gran poblacién de gaviotas cocineras y la
fisionomia de los nidos hace facil la predacién (capitulo 1), por lo que la postura que
adoptan los pinguinos a lo largo de la incubacion puede estar sujeta a la presion de

predacion.
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El area del parche de incubacion, y no la temperatura del parche, influye en la
temperatura de los huevos durante la primera mitad de la incubacién, siendo el factor
limitante que define el aumento lento de la temperatura del huevo. Ante un aumento del
tamafio del parche, una mayor superficie del huevo recibir4 calor, y las temperaturas
minimas que se registraran seran mas altas y las temperaturas promedio serdn mayores a
medida que avance la incubacion. Ademas, la temperatura del huevo se relacion6 con la
interaccion entre el area del parche y el dia de la incubacion, durante la incubacién
temprana la temperatura del huevo es alta cuando el area del parche es grandenpero dura
la incubacion tardia no se encontrd relacion significativa, la temperatura es independiente
del parche. En este sentido, en la ultima mitad de la incubacion hubo un aumento de la
temperatura mientras que el area del parche ya habia alcanzado su tamafio maximo.
Embriones en estadios avanzados tienen cierto nivel de produccién de calor propio (Ary
Sidis 2002), esto podria explicar que la temperatura del huevo siga aumentando.
Probablemente, la falta de relacion entre la temperatura del huevo y la del parche se deba a
la metodologia utilizada y al aumento rapido con el avance de la incubacién que presenta la
temperatura del parche (capitulo 4).

El parche de incubacion y la temperatura de los huevos se relacionaron en pinglinos
EudypteqBurger y Williams 1979, St. Clair 1992, Massaro et al. 2006). De igual modo, en
el Pinglino de Ojos AmarillodMegadyptes antipodgsel retraso de la temperatura de los
huevos se relacion6 con un retraso en el desarrollo del parche (Massaro et al. 2006). Sin
embargo, estos pinguinos difieren en cuanto a la biologia reproductiva con el Pingtino de
Magallanes: sus segundos huevos son mucho mas grandes que los primeros (Williams
1980), una diferencia entre un 15% a un 45% (Warham 1975), y casi nunca crian a los dos
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pichones, incluso perdiendo el primer huevo antes de la eclosion (Williams 1980). Esto
podria sugerir que el aumento lento de las temperaturas de incubacién, causado por un
retraso en el desarrollo del parche, no seria una consecuencia de una adaptacion ante la
biologia reproductiva de una especie, sino una cuestion conservada a nivel de orden.

Ademas, también se encontré que el volumen de los huevos se relacion6 con la
temperatura de los huevos. Burger y Williams (1979) demostraron que los huevos mas
pequefios tienen menos capacidad térmica, bajo las mismas condiciones se enfrian y se
calientan mas répido. La temperatura mas alta de los huevos mas grandes podria deberse a
cuestiones mecénicas impuestas por el tamafio del parche, los huevos mas grandes estan
mas tiempo en contacto directo con el parche que los mas chicos, llegando a temperaturas
mas altas.

En conclusion, el patrén lento de incremento de la temperatura de incubacion no es
debido a necesidades térmicas del embrion, ni tampoco a las posturas de los adultos. El
desarrollo retrasado del parche de incubacidon concuerda y explica el patron que sigue la

temperatura de los huevos, en especial en la primera etapa de la incubacion.
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CAPITULO 4

PARCHE DEINCUBACION EN ELPINGUINO DE MAGALLANES

4.1 RESUMEN—EN aves, el parche de incubacion permite la transferencia de calor del
adulto hacia el huevo, lo cual posibilita el correcto desarrollo del embrion y, en algunas
especies, determina la trayectoria de las temperaturas a lo largo de la incubacion. En este
capitulo se investiga el desarrollo del parche de incubacion (su area y temperatura) en el
Pingliino de MagallaneSpheniscus magellanidudurante los afios 2012 y 2013 en Puerto
Deseado, Santa Cruz (47°45°S, 65°53"W). Se evalué si el parche varia en funcién del sexo
de los adultos, la condicion fisica y el tamafio de los adultos, y entre los reproductores
tempranos vs. tardios. También se evalué la influencia del volumen total de los huevos y la
temperatura ambiente sobre el parche. Se encontré que la temperatura del parclse llega a
punto maximo y estable cuandoietervalo de puesta finaliza, mientras que el area del
parche se estabiliza mas tarde que la temperatura. Los reproductores tardios tienen mayor
temperatura en el parche que los reproductores tempranos, y los adultos en mejor condicion
tienen parches mas frios que los de peor condicion. Por
otro lado, el volumen total de los huevos y el tamafio

de los adultos no se relacionaron con el desarrollo del
parche. Por ultimo, las diferencias en el desarrollo del
parche entre hembras y machos, son debidas al
comportamiento durante la incubacion, es decir al
momento en el cual incuba cada sexo a lo largo del

& periodo de incubacién
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4.2 INTRODUCCION

En aves, las temperaturas de los huevos durante la incubacion varian dentro de un rango
muy acotado y cualquier desviacion puede perjudicar el correcto desarrollo del embrién
(Webb 1987, Farmer 2000, pero ver capitulo 3). Las aves pueden lograr estas temperaturas
sobre sus huevos a través de distintos mecanismos (Whittow et al. 1990, Booth y Jones
2002, Carey 2002). Sin embargo, la gran mayoria incuban sus huevos exitosamente a través
del intercambio de calor entre el parche de incubacion abdominal y los huevos (Lea y
Klandorf 2002). En algunas especies se demostr6 que el desarrollo del parche de
incubacion define el patron de temperaturas de incubacion (St. Clair 1992, Massaro et al.
2006, capitulo 3). La temperatura que reciban los huevos, en especial durante la puesta,
tiene consecuencias importantes sobre la asincronia de eclosion (Ricklefs 1993, Wiebe et
al. 1998, Johnson et al. 2013, Alvarez y Barba 2014), y ésta (ltima, a su vez, sobre el
crecimiento y supervivencia de los pichones (Stokland y Amundsen 1988, Vifiuela 1996).
Es por ello, la importancia de estudiar el desarrollo del parche de incubacién y las variables
qgue lo afectan. En este sentido, se vio en el Pinguino de Ojos Amarillos que el desarrollo
total del parche, una vez concluida la puesta, es responsable del patron de eclosion
(Massaro et al. 2006).

El parche de incubacion es un area desprovista de plumas que normalmente se sitta
en la parte ventral de las aves (Lea y Klandorf 2002). El desarrollo del parche parece estar
bajo control hormonal (Jones 1971), en especial de la prolactina y de esteroides, e involucra
el desplume de la zona abdominal y el engrosamiento de la dermis y la epidermys (Lea

Klandorf 2002). Ademas, durante la formacion del parche aumenta la vascularizacién del
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area, al incrementar los vasos sanguineos de la dermis en tamafio y nimero (Lea y Klandorf
2002, Jonsson et al. 2006a).

En muchos paserines el proceso de formacién del parche se da antes de la
reproduccién o durante la etapa de construccion del nido (Jones 1971, Zann y Rossetto
1991). Sin embargo, en otras especies se encontr6 que el desarrollo comienza cuando
finaliza la puesta y es un proceso lento (Selander y Yang 1966, St. Clair 1992, St. Clair
1998). Incluso, en algunas especies como en pingulinos, el parche no estd completamente
desarrollado hasta bien avanzada la incubacién (Lloyd 1965, St. Clair 1992, St. Clair 1998).
De hecho, se ha propuesto en pinglinos, que el estimulo tactil del huevo es la clave que
desencadena el desarrollo del parche (St. Clair 1990, Massaro et al. 2006, pero ver St. Clair
1998). Ademas se cree que el estimulo del huevo, e incluso el estimulo del contacto con el
nido o el estimulo acustico de la colonia, mantienen el parche desarrollado a lo largo de la
incubacion (St Clair 1998, Waas et al. 2000, Lea y Klandorf 2002). Aparentemente varios
estimulos deben actuar en conjunto en el desarrollo del parche (St. Clair 1998).

El desarrollo y la estructura del parche de incubacién varian enormemente entre
especies por sus diferentes historias de vida, y pueden ser influenciados por distintas
variables ambientales y factores ecolégicos (Lea y Klandorf 2002). Esta gran variacion
entre especies hace especialmente interesante el estudio del parche en tantas especies como
sea posible, para entender completamente los mecanismos que lo determinan. Los factores
gue afectan el desarrollo del parche pueden ser: a) ambientales, como ser la fecha de puesta
(Massaro et al. 2006b) fisioldgicos, como la condicion fisica de los padres (Jonsson et al.

20060; c) comportamentales, como por ejemplo si la especie fuera incubadora bi-parental
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(Jones 1971); y/o d) evolutivos, como por ejemplo la presion del tamafio del parche que
moldea el tamafio de la nidada (Hill et al. 2014).

El periodo de incubacién suele variar con la fecha de puesta de los huevos, aquellos
huevos que son puestos tardiamente en la temporada tienen periodos de incubacion mas
cortos (Runde y Barrett 1981). Esto aumentaria la perspectiva de supervivencia de los
altimos huevos puestos en la temporada con respecto a aquellos puestos mas temprano
(Chardine y Morris 1983). Del mismo modo, el parche de incubacion también difiere entre
reproductores tempranos Yy tardios (Manuwal 1974, St. Clair 1998, Massaro et al. 2006).
Esta diferencia en el desarrollo del parche en pingiinos se relacion6 con el acortamiento del
periodo de incubacién a medida que la temporada reproductiva avanza (Massaro et al.
2006).

La condicién fisica de los adultos también puede influir en el desarrollo del parche
de incubacién, ya que esto implica grandes cambios (Lea y Klandorf 2002) que pueden ser
energéticamente costosos para los adultos (Haftorn y Reinertsen 1985, Brummermann y
Reinertsen 1991). Por ello, los adultos deberian estar en una buena condicién para afrontar
estos cambios a niveles hormonales, tisulares y vasculares.

La presencia del parche y su grado de desarrollo pueden diferir entre los sexos (Lea
y Klandorf 2002, Bartlett et al. 2005, Fisher et al. 2006). Aunque ambos sexos tienen la
potencialidad de desarrollar el parche, por lo general sucede en aquel involucrado en la
incubacion (Jones 1971). En muchas especies incuban solamente las hembras, en otras lo
hacen los machos (Lea y Klandorf 2002), y también hay especies en donde ambos incuban
(Deeming 2002). Sin embargo, en algunas especies, los machos que incuban pueden no
desarrollar el parche de incubacion (Ball 1983, Zann y Rossetto 1991, Lea y Klandorf
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2002). Ademas, a pesar que ambos sexos desarrollen el parche, éste puede diferir en
tamafo (Wiebe y Bortolotti 1993, Massaro et al. 2006).

El volumen de los huevos también puede afectar el tamafio y la temperatura del
parche, porque un mayor estimulo tactil sobre el parche, asociado a un mayor volumen de
la nidada, puede aumentar la liberacion de hormonas vinculadas con el desarrollo del
parche (Wiebe y Bortolotti 1993, Hill et al. 2014).

En el Pinglino de Magallanes poco seesstibre el parche de incubacion y nada
sobre su desarrollo. En un estudio se midié la temperatura del parche en un dia de la
temporada reproductiva en varios nidos y se vio que la temperatura del parche &€ de 37

y no presenta diferencias entre machos y hembras (Rebstock y Boersma 2011).

4.3 OBJETIVOS

En este capitulo se pretende analizar el desarrollo del parche de incubacion (su area y
temperatura) y los factores que afectan su desarrollo en el Pinglino de Magallanes. Para
ello se investigara si el area y la temperatura del parche varian entre nidadas tempranas y
tardias y entre sexos, y en funcion del volumen total de la nidada y la condicién fisica y
tamafo corporal de los padres.

Hipotesis:

El desarrollo del parche de incubacién en el Pingtiino de Magallanes varia en funcion de las
variables estudiadas de acuerdo a la historia de vida de esta especie.

Predicciones:

1) El desarrollo del area y la temperatura del parche de incubacion sera mas rapido en
nidadas tardias que en tempranas.

73



2) Padres con una buena condicion fisica tendran parches con crecimiento mas rapido y
mayores valores asintéticos que padres de mala condicion fisica. Padres mas grandes
tendrdn mayores valores asintéticos que padres mas pequefios.

3) El area y la temperatura del parche no estaran relacionadas con el volumenlotal de
nidada, dado que el tamafo de la nidada en estos pinglinos es muy fijo.

4) El area y la temperatura del parche no seran distintos entre los sexos, dado que en esta

especie ambos adultos incuban y lo hacen de manera similar.

4.4 METODOLOGIA Y ANALISIS ESTADISTICOS

4.4.A Metodologia

El desarrollo del parche se midi6 como se explica en la metodologia del capitulo 3, se
utilizaron los mismos nidos que en ese capitulo (afios 2012 y R0£324 nido$. La

metodologia para la mediciébn y estimacion de la fecha de puesta de los huevos, la
determinacion del sexo, la estimacion de la condicion fisica y tamafio de los adultos, vy el

registro de la temperatura ambiente se encuentra descripta en el capitulo 1.

4.4.B Andlisis estadisticos

En cuanto a los andlisis estadisticos, como el desarrollo del parche presenté una curva de
crecimiento desde el dia de la puesta del primer huevo hasta poco antes de la elosion, s
decidié evaluar las variables que lo afectan a través de modelos mixtos no-lineales. Las
curvas de crecimiento se construyeron en base a las mediciones realizadas sobre el parche
en el dia de la puesta del primer huevo (dia 0), en el dia de la puesta del segundo huevo (dia

4) y luego cada 6 dias: 10, 16, 22, 28 y 34-diaslos estos dias se toman en referencia al
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dia de puesta del primer huevo y seran mencionados a partir de ahora como “edad del

primer huevo”. Los efectos fijos de los modelos fueron: la fecha de puesta del primer huevo
(estandarizada como la desviacién de la mediana de la fecha de puesta para cada afo), el
volumen total de la nidada (el volumen del primer huevo + el volumen del segundo huevo)

y la condicion fisica y el tamafio corporal de las hembras y los machos. Ademas, cuando se
evalud la temperatura del parche también se agregdé al modelo la temperatura promedio
ambiental de los dias en los cuales se midi6 la temperatura del parche. Esto se realizé6 como
un control dado que la temperatura del parche podria estar influenciada por la temperatura
ambiente. Los efectos aleatorios fueron el nido y cada adulto del nido, asi se tuvo en cuenta
la falta de independencia entre los adultos por pertenecer al mismo nido y la falta de
independencia de las medidas del parche que fueron tomadas en los mismos individuos.

En pinglinos, los adultos toman turnos de incubacion, por lo tanto, para poder
comparar el desarrollo del parche entre sexos de un mismo nido, es necesario relativizar el
dia de incubacion para cada sexo. Por lo tanto, en cada nido se registr6 la primera vez que
se encontrd incubando al macho como el dia 1 de ese macho, y la primera vez que se
encontré incubando a la hembra como el dia 1 de esa hembra. La segunda vez que se los
encontr6 como el dia 2 y asi sucesivamente. De aqui en adelante estos dias seran
mencionados como “dia estandarizado” para diferenciarlos de la “edad del primer huevo”.

El dia de la puesta del primer huevo fue excluido de esta estandarizacion dado que en
realidad no ocurre una incubacion real y ademas, por lo general, ambos padres estan en los
nidos cuidando los huevos aunque ninguno los incuba efectivamente. Para analizar estos
datos se corrieron dos modelos lineales mixtos con distribucion “Gaussiana” y funcion de

enlace “identidad”, uno con el area del parche como la variable respuesta, y otro con la
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temperatura del parche como la variable respuesta. Los efectos fijos fueron la interaccién
entre el dia estandarizado y el sexo del adulto. Los efectos aleatorios fueron el nido y el

individuo.
4.5 RESULTADOS

La fecha de puesta de los primeros huevos abarcé en este set de datos del 4 al 12 de octubre
en el 2012 y del 5 al 11 de octubre en el 2013. La temperatura ambiente durante el lapso de
tiempo en el cual se tomaron las medidas del parche promedi6 lost1eL2®°C diarios
(rango: 5.93°C a 28.8°C). La diferencia entre la nidada que tuvo el mayor volumen
(volumen del huevo 1 + volumen del huevo 2) y el menor volumen fue de 64°1Estm
volumen seria aproximadamente el 60% del volumen de un huevo promedio de Pinglinos
de Magallanes. Tampoco se relacionaron significativamente la condicion fisica del
individuo con su tamafio corporal (regresién simple: machgs; = 0.43,P = 0.51;
hembrasF; ,,=1.38,P = 0.25).

El area del parche y la temperatura del parche se correlacionaron significativamente
y positivamente Rf= 0.22, F1166 = 45.9, P < 0.0001). El &rea del parche aumenté
gradualmente desde la puesta del primer huey@a(ia o= 12.99+ 0.76 cni, % rea dias =
20.28+ 0.92 CM, % area a pariir del diao = 28.94+ 0.59 cnf; ANOVA de una via: edad del
primer huevo (0, 4, 10, 16, 22, 28 y 34 dias) vs. area del p&ighe= 27.07,P < 0.0001)
(Fig. 4.1). El area del parche a dia O y 4 difirieron del area medida en el resto de-les dias
10/16/22/28/34 (Contrastes de TukéydosP < 0.0005), sin embargo entre estos ultimos
dias (10/16/22/28/34) no hubo diferencias significativas. Por otro lado, la temperatura del

parche llega a su maximo cuando se completa la puesta de huevos (dia 4) (Fig. 4.1). La
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temperatura del parche a dia O fue menor a la registrada en todos los otregfiasufa

del parche dia O: 3536i 0250C, X temperatura del parche a partir del dia_-43764i OO4OC, Contrastes
de Tukey: 0 vs. 4, 10, 16, 22, 28, 34 dtadosP < 0.0001), y no hubo diferencias entre las

temperaturas registradas en todos los demas dias.
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Figura 4.1. Area del parche (circulos negros) y temperatura del parche (circulos ldancos)
medida que avanza el periodo reproductivo, es decir a medida que aumenta la edad del
primer huevo. Se muestran las mediasrores estandares.

Las ecuaciones que mejor ajustaron el crecimiento del area y la temperatura del
parche a medida avanza la edad del primer huevo fueron la Gompertz y la Hiperbola

Simple Rectangular.
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dia—c

Area del parche @ x e=¢ " ° : R2=0.498 F = 81.29,P < 0.0001;

donde:a = 29.44 (&rea asintoticah, = 4.26 (punto de inflexigny ¢ = -0.72 (tasa de

crecimiento del area del parche).

a xdia

Temperatura del parchec=+ P R*=0.617;F = 132.74P < 0.0001;
donde:a = 37.65 (temperatura asintétich)= 0.10 (dia en el cual se alcanza la mitad del
valor dea) y ¢ = 35.36 (la temperatura del parche a dia 0).

Se encontrd que los pardmetros de la curva de aumento del area del parche no se
vieron afectados por las variables analizadas (fecha de puesta, condicion fisica y tamafio de
los adultos y volumen total de la nidada). Ademas, en cuanto al tamafio corporal, no se
encontré una correlacion entre el area del parche y el tamafio del individuo separando el
analisis entre sexos (regi@s simple: tamafo corporal de machos vs. area del parche de los
machos R? = 0.041,P = 0.36 tamafio corporal de las hembras vs. area del parche de las
hembrasR? = 0.0019P = 0.84).

Sin embargo, la temperatura del parche a dia 0 (pararogtse relacioné
negativamente con la condicion fisica, y ademas el parames&aelaciond positivamente
con la fecha de puesta (Tabla 4.1). Cuanto mejor fue la condicion fisica menor fue la
temperatura a dia @ € -2.42, P = 0.02). Por el contrario, nidadas tardias tuvieron
temperaturas a dia 0 mayores @.03,P = 0.0001) que nidadas tempranas. En este sentido,
el periodo de incubacién de ambos huevos de las nidadas fue menor en reproductores

tardios comparado con reproductores tempranos (primeros hiévesd.04,P = 0.04

segundos huevo& = 0.06,P = 0.009) (Fig. 4.2). Las otras variables analizadas (volumen
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total de los huevos de la nidada, tamafio corporal y temperatura ambiente) resultaron no

significativas.

Tabla 4.1. Modelo mixto no-lineal para la temperatura del parche del Pinglino de
Magallares Se analizaron el efecto de la fecha de puesta, la condicion fisica y el tamafio de
los adultos, el volumen total de los huevos de la nidada y la temperatura ambiente en el dia
de cada medicion. El nido y el individuo fueron los efectos fijos. Se muestran las variables
que afectaron a los pardmetros de la curva Hipérbola Simple Rectangutarl68
medidas,N = 24 adultos).

Variable— parametro L-ratio P
Fecha de puestac 14.2 <0.0001
Condicidn fisica- ¢ 5.38 0.02
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Figura 4.2. Periodo de incubacion (dias transcurridos entre la puesta y eclosién de los
huevos) en funcion de la fecha de puesta (estandarizada como la desviacion de la mediana
de la fecha de puesta de cada afo) para los primeros huevos (circulos negros, linea
continua) y los segundos huevos (circulos blancos, linea punteada). El ajuste de la regresion
para los primeros huevos puestosyes:42.36 - 0.28 xy para los segundos gs= 39.52 -
0.31 x(N = 112 primeros huevos| = 106 segundos huevos$e utilizaron los afios en los
gue se midi6 el parche de incubacion: 2012 y 2013.
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Durante las visitas no se encontr6 a ningin macho incubando (sentado sobre los
huevos) a dia 0 y se encontré solamente un macho a-dia k& puesta del segundo huevo.
El macho que se encontr6 incubando a dia 4 en la siguiente visita ya no estaba en el nido
(Tabla 4.2). Como se puede observar en la Tabla 4.2 muchos de los adultos que eran
encontrados en una visita en la siguiente ya no estaban. Ademas, en pocos nidos se cumplio
que las hembras incubaron los primeros 17 dias mientras que los machos los siguientes 15
dias, como es sabido sucede en Pinguinos de Magallanes (Boersma et al 1&20nt8e
que las hembras pasan mas tiempo incubando los huevos que los machos: en el 62% de las
visitas se encontraron hembras mientras que en el 38% se encontraron machos en los nidos

(test binomial exactd? = 0.003).

Tabla 4.2. Patron de sexos hallados en cada uno de los nidos a lo largo de las visitas
realizadas para el Pinglino de Magallanes. Se muestran la presencia debtasteM =

machos en cada nido para cada dia de la incubacion (medido desde la puesta del primer
huevo). En la ultima columna se observa el tamafio muestral de nidos que cumplieron con

el patrén propuesto.

Dia 4 Dia 10 Dia 16 Dia 22 Dia 28 Dia 34 N (nidos)
H H H H M H 1
H H H H M M 2
H H H M H H 2
H H H M H M 2
H H M H H M 2
H H M H M M 5
H H M M H M 3
H H M M M H 1
H H M M M M 2
H M H H H M 1
H M H M H M 1
H M H M M M 1
M H H M M M 1
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Si se compraran el area y la temperatura del parche de incubacién entre sexos en
funcion de la edad del primer huevo, se encuentran diferencias significativas (Fig. 4.3). En
el dia 10 y 16 de la edad del primer huevo las hembras tuvieron parches mas grandes que
los machos (t-test area del parche de las hembras vs. machos: "ia=1@9.57 crh, % 4
= 19.08 cm, t = 3.09,P = 0.01; dia 16 o = 32.85 crf, x; = 25.96 ¢, t = 2.23,P =
0.04), en todos los otros dias no hubo diferencias significativas (Fig. 4.3a). Ademas,
solamente en el dia 16 de edad del primer huevo se encontr6 que la temperatura del parche
de los machos era mayor que el de las hemiras=(37.36 C, x 3 = 37.78 C,t = -2.48,

P =0.02 Fig. 4.3b).

Sin embargo, si se comparan los sexos en funcion del dia estandarizado de
incubacién de cada uno, es decir se considera como el dia 1 el primer dia que incubo cada
adulto del nido, no se encuentran diferencias significativas. La temperatura del parche no se
relaciond con el sexo ni con el dia estandarizado (Tabla 4.3). El area del parche se relaciono
con el dia estandarizado, demostrando el crecimiento del parche, y con la interaccion entre
el dia estandarizado y el sexo (Tabla 4.3), sin embargo esta significancia no involucro
diferencias entre sexos en el mismo dia estandarizado (d.e.) (Contrastes d@{dkey
del @ =0.16 YP de. 29 vs. d.e.2 @/ dee. 39 vs. dee.3 &/ de. 49 vs. de.d ¢ = 0.99). La significancia de la
interaccion se debe a diferencias entre el dia estandarizado 1 de hembras y Bl <ia 2 (
0.0001), 3P <0.0001) y 4P = 0.004) de hembras, y el diaR2< 0.0001) y 3P = 0.001)
de machos. Sin embargo, si se descarta del analisis a aquellos machos para los cuales el dia
estandarizado 1 fue temprano en la temporada se encuentran diferencias significativas entre
sexos. Los machos descartados fueron aquel que se lo encontré incubando en el dia de la

puesta del segundo huevo (dia 4) y otros cuatro machos hallados a dia 10, que luego no se
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encontraron en los nidos en las siguientes visitas hasta el dia 22 de edad del primer huevo
(ver Tabla 4.2). En el dia estandarizado 1 los sexos difirieron en cuanto al area (t-test
hembras vs. machot; = -2.36,P = 0.02), siendo mayor el area de los machos que de las
hembras ¥ machos= 25.56+ 1.33 ¢, Xhembras= 20.95+ 1.02 cnf; Fig. 4.4a). Ademas las
hembras tuvieron mayor temperatura en el parche a dia estandarizado 4 que los’machos (
machos= 37.3% 0.02°C, Xpempras= 37.9% 0.08C; t-test hembras vs. machog = 4.22,P =

0.001; Fig. 4.4b).

Tabla 4.3. Modelos lineales mixtos para el area y la temperatura del parche de incubacion
del Pinguino de Magallanes. Se analizo la influencia del sexo y del momento de la
medicibn de cada individuo en el contexto de la incubacién de cada pareja (dia
estandarizado). El nido y los individuos fueron los efectos aleatdiied 42 medidas).

Variable respuesta Efectos fijos L-ratio P
Area del parche Dia estandarizado 36.4 <0.0001
Sexo 0.65 0.42

Dia estandarizado x sex 8.71 0.03

Temperatura del parche Dia estandarizado 2.95 0.39
Sexo 0.12 0.72
Dia estandarizado x sex 7.12 0.07
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machos (circulos negrpen el Pinglino de Magallanes a medida que la incubacion
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diferencias significativas.
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4.6 DISCUSION

En este capitulo se estudié por primera vez en el Pinglino de Magallanes el desarrollo del
parche de incubacion y como varia en funcion de nidadas tempranas vs. tardias, la
condicién y el tamafio de los individuos, el volumen total de la nidada y el sexo.

La temperatura del parche de incubacién y su area no se desarrollan de la misma
manera en el Pinglino de Magallanes. La temperatura llega a su punto maximo mas rapido
que el &rea, sugiriendo que la vascularizacion del parche ocurre inmediatamente en la
formaciéon del parche mientras que el agrandamiento del area desplumada ocurre mas
lentamente. Estos resultados son similares a los hallados en el Pinglino Emperador
(Aptenodytes forstéri (Handrich 1989). La temperatura del parche del Pinglino de
Magallanes es menor que la de otros pingufyoienodytespero se encuentra dentro del
rango de los pinguindSudyptesy del Pingtino del Cabo (Deeming 2008).

Se encontrd que los reproductores tardios tuvieron temperaturas iniciales del parche
mayores que los reproductores tempranos. St. Clair (1998) y Massaro et al. (2006) también
encontraron un menor y mas lento desarrollo en el parche de los reproductores tempranos
en Pinglinos de Fiordland y de Ojos Amarillos, respectivamente. Esto podria deberse a que
la temperatura del ambiente aumenta a medida que la temporada avanza. Sin embargo en
los andlisis realizados en este capitulo se control6 el efecto de la temperatura ambiente
sobre el parche. Se ha propuesto que es el estimulo acustico de la colonia lo que provoca un
desarrollo temprano del parche de los reproductores tardios, alcanzando una mayor
temperatura en sus parches al comienzo de la puesta (Waas et al. 2000). En este capitulo el
periodo de incubacion de los huevos se acortd en los reproductores tardios (pero ver

capitulo 3 en el cual se analizaron 4 afios y-r@&os dos afios 2012 y 2013 son afios
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catalogados como “malo” e “intermedio”, ver capitulo 5). Considerando la mayor
temperatura de los parches de los reproductores tardios y las conclusiones similares de
algunos estudios (St. Clair 1998, Massaro et al. 2006, Deeming 2008) este es un resultado
esperado.

Un mayor tamafo corporal del adulto no implic6 un mayor parche o una mayor
temperatura del parche. Esta falta de relacion se mantuvo incluso dentro de los sexos. Por
otro lado, los adultos de baja condicion fisica tuvieron temperaturas de los parches iniciales
mas calientes que aquellos en mejor condicion. La direccion de esta relacion es contraria a
lo esperado, dado que adultos en mejor condicion podrian termorregular mejor y alcanzar
una mayor temperatura en el parche. Sin embargo, esto podria estar relacionado con la
asincronia de eclosion, mayores temperaturas iniciales podrian resultar en nidos mas
asincronicos y por lo tanto se podria facilitar la reduccién de nidada, lo cual seria
beneficioso para adultos de baja condicion.

Winkler y Walters (1983) propusieron que la relaciéon entre el tamafio de la nidada y
el tamafio del parche son el resultado de una co-evolucién, dado que el tamafio de la nidada
estaria determinado por la forma y tamafio del parche de incubacion (Niizuma et al. 2005,
Jakubas y Wojczulanis-Jakubas 2014). Como en el Pinglino de Magallanes el tamafo de
nidada es muy fijo (Boersma et al. 1990) es esperable una falta de relacion entre el
parche—su tamafio o su temperaturg el volumen total de la nidada. Mas adn, la maxima
diferencia encontrada en cuanto al volumen en estas nidadas corresponde al 60% del
tamafo de un huevo de esta especie, por lo cual quizas tampoco sea suficiente como para

estimular un agrandamiento del parche.
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En algunas especies de aves, se encontr0 que las hembras tienen parches mas
grandes (Wiebe y Bortolotti 2000, Fisher et al. 2006) y calientes (Bartlett et al. 2005) que
los machos. Mientras que en otras, los machos tienen temperaturas del parche iniciales mas
altas y parches mas anchos que las hembras (Massaro et al. 2006). En el Pinglino de
Magallanes, cuando se compara el parche entre sexos a medida que avanza la incubacién
(lo que en este estudio llamamos edad del huevo), se encontraron que las hembras tenian
areas mas grandes que los machos a dia 10 y 16, cuando ellas estan finalizando su primer
turno y los machos estan llegando del mar a tomar su turno. Probablemente, al haber estado
las hembras en contacto continuo con el huevo, ellas lograron un mayor desarrollo del
parche llegado el final de su turno que los machos que se encontraban forrajeando. De
hecho, se propuso que cuanto mas tiempo pasen en contacto con los huevos recibiran un
estimulo més intenso que afectaria mas al parche (St Clair 1998, Massaro et al. 2006).
Ademas, es probable que una mayor area expuesta a la temperatura del mar genere un gran
costo para la termorregulacion. Si la temperatura corporal se pierde a través de esta area,
entonces se esperarian areas de parches menores en el sexo que pasa mas tiempo
forrajeando en el mar. Asi, en el Pingliino Emperador, se encontr6 que la temperatura del
parche decae hasta°@cuando bucean (Schmidt et al. 2006), demostrando que se pierde
calor por esta region.

Por el de contrario, si se compara el parche de incubacion entre sexos en funcion del
dia estandarizado (se compara el primer dia que se encuentra a cada adulto incubando, a
pesar que esto sea en distintos momentos del periodo de incubacién) no hay diferencias. Sin
embargo, si se descartan a aquellos machos que son encontrados incubando por primera vez

muy temprano en el periodo incubacién, pero que sin embargo en la siguiente visita ya no
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estan en el nido, se encontrd que los machos tienen inicialmente parches mas grandes que
las hembras y las hembras mas temperatura en el Ultimo dia que los machos. La diferencia
entre sexos en cuanto al area del parche puede deberse a que las hembras son encontradas
por primera vez incubando al comienzo del periodo de incubacion, mientras que los machos
son hallados ya bien entrado el periodo de incubacion. Luego, en las siguientes mediciones

a partir del dia 10, el parche ya se encuentra en su maximo desarrollo y estabilizado por lo
cual no hay diferencias entre sexos.

Ambos resultados parecieran indicar que el parche comienza su desarrollo en el
mismo momento para ambos sexos, y que luego contintia su desarrollo, incluso para los
machos que se encuentran forrajeando en el mar. En otras especies de pinguinos, e
estimulo tactil entre el huevo y el parche se piensa que es la clave que deseelcadena
aumento de prolactina y andrégenos (Massaro et al. 2007), y luego el desarrollo del parche
(St. Clair 1990, Massaro et al. 2006, pero ver St. Clair 1998). Si el estimulo tactil es clave
en el Pinglino de Magallanes, los machos podrian comenzar el desarrollo durante la puesta,
dado que en este lapso de tiempo ellos suelen cuidar los huevos sentandose sobre ellos
(Boersma 1990, M. Barrionuevo observacion personal). Luego, el desarrollo del parche
probablemente continla a medida que la incubacién avanza para ambos sexos. Sin
embargo, pareciera ser que una vez establecido el desarrollo no es necesario el contacto
continuo para mantener el parche en desarrollo, los machos tienen areas grandes cuando
llegan de forrajear a pesar de no estar en contacto con los huevos. Por lo tanto, otros
estimulos deben estar involucrados en el mantenimiento del desarrollo del parche. En este
sentido, en algunas especies el parche se desarrolla en adultos no reproductores (Jones
1971, Fisher et al. 2006). Resumiendo, los machos tendrian el parche mas grande que las
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hembras en su primer dia de incubacion, dado que su primer dia ocurre mas tarde en el
periodo de incubacién que el primer dia de las hembras, pero en las hembras seria mayor el
parche si se compara en el mismo dia del periodo de incubacion, cuando ellos llegan de
forrajear y ellas finalizan su turno. Con estos resultados podria ser posible que en el
Pinglino de Magallanes el estimulo del huevo desencadene el desarrollo del parche en
ambos sexos, pero que luego no sea fundamental para mantener el parche en crecimiento,
aungque un mayor contacto generaria un mayor desarrollo.

Se encontré que variables ambientales, atributos fisiol6gicos y comportamentales
influyen en el desarrollo del parche de incubacion en el Pinguino de Magallanes. La fecha
de puesta, en concordancia con lo que sucede en otras especies de pinguinos, y la condicién
fisica de los adultos son importantes en la temperatura del parche inicial. Por otro lado, las
diferencias halladas en el parche entre los sexos dependen de su comportamiento durante la

incubacion y del normal desarrollo del parche que aumenta en tamafio progresivamente.
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CAPITULO 5

FACTORES QUE AFECTAN ELCRECIMIENTO DE LOSPICHONES DE
LOS PINGUINOS DEMAGALLANES

5.1 RESUMEN—EI crecimiento de los pichones puede verse afectado por diferentes
variables, como la condicion de sus padres, la inversion que estos realizan y la
disponibilidad de alimento, entre otroEl objetivo de este capitulo fue evaluar el
crecimiento de los pichones de Pinguinos de Magalla®plefiscus magellanicua lo

largo de cuatro temporadas reproductivas en Puerto Deseado, Santa Cruz (47°45’S,
65°53"W). Para ello se estudié el peso y el tamafio corporal de los pichones a lo largo de
todo el crecimiento de los mismos y se evaluo si estos se relacionaban con el volumen de
los huevos y el area de sus yemas, la fecha de puesta de los huevos, la condicién fisica de
los padres, el afio de estudio, el orden de eclosion y la asincronia de eclosion. Todas estas
variables a excepcion de la asincronia de eclosion influyeron de algin modo en la
performance de los pichones. El volumen determind el peso y tamafio de los pichones en el
dia de su nacimiento, mientras que el area de la yema afecté solamente al peso. Nidadas
tardias tuvieron tasas de crecimiento mayores en funcién de la condicién fisica de los
padres. La condicion fisica de los machos determiné la cantidad de pichones criados v,
cuando la condicion de éstos fue baja y criaron a un solo pichén, el crecimiento del pichon
se vio influenciado por la condicion de ambos padres. El afio determiné la supervivencia de
los pichones, en especial de los segundos en nacer. Ademas, el area de la yema influy6 en
la supervivencia de los pichones, aunque no asi en su crecimiento. Este tipo de estudio es
clave para entender la performance reproductiva y determinar cuéles son los factores
condicionantes del crecimiento de esta especie y de su productividad.
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5.2 INTRODUCCION

Las especies de aves varian ampliamente en cuanto a la duracion del periodo de
crecimiento de los pichones (Lack 1968) y en el grado de dependencia de esos pichones
recién nacidos hacia sus padres (Nice 1962). El cuidado parental que realizan los padres
puede variar desde cero (en los Megapodes) a continuar a lo largo de todo el periodo de
desarrollo (aves marinas entre otras) (Nice 1962). Los patrones de crecimiento de los
pichones son el resultado de los factores ambientales y de la relacién entre padres e hijos
(Ricklefs 1968, 1979), reflejando la variabilidad del ambiente y, en especies cuyos
pichones son alimentados por los padres, la calidad de los padres (Furness 1983, Lequette y
Weimerskirsch 1990).

Muchos son los factores que influyen en el crecimiento y la mortalidad de los
pichones. En primer lugar, la inversion sobre los pichones puede ser realizada inclusive a
nivel del huevo, dado que huevos mas grandes tienen un mayor éxito de eclosion (Perrins
1996), y resultan en pichones mas pesados (Birkhead y Nettleship 1982, Rafferty et al.
2005, Whittingham et al. 2007), con tasas de crecimiento mayores (Christians 2002,
Whittingham et al. 2007), con una mejor respuesta inmune y mayores concentraciones de
andrégenos (Gil 2003), y con una mayor supervivencia (Carey 1996) (revision por Krist
2011). Incluso, la calidad y la cantidad de recursos depositados en los huevos también
tienen efectos en el fenotipo de los pichones (Williams 1994), su viabilidad y performance
(Bernardo 1996, Mousseau y Fox 1998). Sin embargo, en algunas especies, no se encontré
relaciéon alguna entre el huevo y la etapa de pichones (Magrath 1992). En otras resulta

importante Unicamente en etapas tempranas del crecimiento de pichones (Williams 1994
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Belliure et al. 1999) y luego la calidad de los padres determina la calidad de sus crias
(Amundsen y Stokland 1990).

El momento en la temporada en la cual nacen los pichones (reproductores
tempranos vs. tardios) suele ser un factor determinante para su crecimiento: las tasas de
crecimiento declinan con el avance de la temporada en muchas especies (Spurr 1975, Bost
y Jouventin 1991, Liljesthrom et al. 2012). Sin embargo, algunos reproductores tardios
tienen pichones con un crecimiento mas rapido que los tempranos, aunque no suelen
alcanzar los pesos de éstos ultimos (VanHeezik et al. 1993, Sicurella et al. 2014). Algunos
autores opinan que esta relaciobn es una consecuencia de que otras variables se ven
afectadas por la fecha de la reproduccién. Por ejemplo, la calidad de los padresqRitz
2005), porque a mejor condicién realizan antes la puesta y dan mejor cuidado parental
(Catry et al. 1998, Heg y van der Velde 2001), o las variables ambientales que se deterioran
influyendo en el crecimiento de los pichones (Lack 1966, Perrins 1970, Brinkhof y Caveée
1997).

La condicion fisica de los padres puede ser determinante para el crecimiento de los
pichones porque padres en mejor condicion podrian alimentar mejor a sus pichones. De este
modo, se han encontrado relaciones positivas entre la condiciébn de los padres y el
crecimiento de los pichones (Reid y Borsma 1990, Liljesthrom et al. 2012). Los padres
depositan diferencialmente sus recursos en la reproduccidn o en su propia mantencion en
funcién de su condicidon (McNamara y Houston 1996), y en funcion de su chance de
reproducirse en el futuro (Stearns 1976). Especies longevas, como los pingilinos, deberian
priorizar su condicién, dado que su probabilidad de reproduccion futura es alta (Williams
1995). En muchas aves marinas, los padres regulan en cada viaje de forrajeo la cantidad de
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alimento que usan para ellos mismos o que entregan a sus pichones (Weimerskirch 1998).
También es importante en el crecimiento de los pichones la influencia genética de los
padres, dado que puede afectar el crecimiento y la salud de los mismos (Pickett et al. 2013),
siendo la tasa de crecimiento heredable (Garnett 1981).

El afio de estudio, en muchos trabajos de pingtinos es una medida de la abundancia
de alimento y las condiciones ambientales general de ese afo (Boersmay 30()e
influir en el crecimiento de los pichones. Si hay poca abundancia de alimento los padres
deben decidir si alimentarse ellos o0 a sus pichones y ajustar asi la tasa de provision (Burger
y Piatt 1990), incluso algunas especies pueden abandonar a sus nidadas (Drent y Daan
1980). Los pichones que son criados bajo condiciones desfavorables tienen pesos y
tamafios menores al momento de la independencia y una supervivencia menor en el primer
afo que los que se crian bajo condiciones favorables (Boag 1987, Richner 1989).

Para maximizar el valor adaptativo de los padres, la inversién parental sobre los
pichones debe ser en relacién al valor que tiene cada cria (Clutton-Brock 1991). Asi, los
padres se beneficiarian si invierten en el pich6n con mayores probabilidades de
supervivencia dentro de una misma nidada (Lack 1968), y esto genera diferencias en el
crecimiento de los pichones. Por otro lado, los pichones de una misma nidada pueden
competir directa(O’Connor 1978, Mock et al. 1990) o indirectamente por el alimento
(Whittingham et al. 2003). Ambos mecanismos provocarian la reduccion de la nidada
(Mock y Lamey 1991). Esta diferencia en el crecimiento de los pichones o la reduccion de
nidada pueden estar dadas por el orden de eclosion dentro de la nidada influenciado por la
asincronia de eclosion (Saino et al. 2001, Dey et al. 2014, Sicurella et al 2014). En este
sentido, el primer pichon en nacer tiene una ventaja de asimetria de tamafio con respecto a
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su hermano que nace luego, porque lleva horas o dias siendo alimentado (Stokland y
Amundsen 1988, Vifiuela 1996). En el caso que el alimento sea abundante quizds ninguna
de estas variables sea importante, dado que podrian criar ambos pichones a pesar de la
asincronia de eclosion. Sin embargo, en el caso que el alimento sea un factor limitante
entonces la asincronia y/o el orden de eclosién pueden pasar a ser factores fundamentales
(Hipotesis de Reduccion de Nidada, Lack 1954). Dado que muchas restricciones aparecen
Gnicamente cuando el alimento es escaso (Stearns 1992), en ambientes variables es
conveniente adoptar una estrategia de reproduccion flexible (Erikstad et al. 1998). Por
ejemplo, algunas aves marinas entregan alimento al pichén de menor condicion solamente

si las condiciones ambientales son favorables (Weimerskirch et a). 2001

5.3 OBJETIVOS

En este capitulo se describe el peso y el tamafio corporal de los pichones de Pinglino de
Magallanes en el dia de su nacimiento y a lo largo del crecimiento, y su supervivencia. Se
analizaron que variables los afectan, como ser: el volumen del huevo, el area de la yema, la
fecha de puesta del primer huevo, las condiciones fisicas de los padres, el afio de estudio
(como una medida de las condiciones ambientales y disponibilidad de alimento), el orden
de eclosion de los huevos y la asincronia de eclosion.
El principal objetivo fue encontrar indicios de un efecto de la asincronia de eclosion

interactuando con el afio y con el orden de eclosién sobre el crecimiento y la mortalidad de

los pichones.
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5.4 METODOLOGIA Y ANALISIS ESTADISTICOS

5.4.A Metodologia

La metodologia de este capitulo se explica en el capitulo 1, de esos nidos se utilizaron 34
nidos en el afio 2010, 30 en el 2011, 34 en el 2012 y 22 en el 2013. La metodologia
utilizada para estudiar el area de la yema se encuentra explicada eituéd Ga La yema

fue medida en los afios 2010% 19 nidos), 2011N = 29 nidos) y 2012N = 46 nidos).

5.4.B Andlisis estadisticos

Dado el pequefio tamafio muestral de los nidos con reversion (i.e.: los segundos huevos
puestos eclosionaron antes que los primeros) y de los nidos con asincronia de eclosion de 4
dias, se agruparon los nidos con 1 dia de asincronia y los que eclosionaron con reversion
(por lo tanto los pichones de los segundos huevos fueron evaluados como primeros
pichones) y los nidos con 3y 4 dias de asincronia.

Para evaluar que variables afectan a los pichones en el dia de la ectgidimer
dia que fueron encontrados en los nidos, se realizaron dos modelos lineales mixtos con
distribucion “Gaussiana” y factor de enlace “identidad”, uno con variable respuesta peso de
los pichones y otro con variable respuesta tamafio corporal. El tamafio corporal se estimé
como el primer componente del analisis de componentes principales entre las medidas de
ancho y largo de pico, ala y pata (ver capitulo 1). Ambos modelos tuvieron como efecto
aleatorio el nido, para controlar la no independencia de los pichones provenientes de un
mismo nido, y como efectos fijos a: el volumen del huevo, fecha de puesta del primer

huevo (estandarizada para cada afio como la desviacion de la mediana), la condicion fisica
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del macho y la hembra, el orden de eclosion de los pichones (como un factor de dos
niveles: £ pichén o 2° pichén), el afio (como un factor de cuatro niveles: 2010, 2011,
2012 y 2013) y las interacciones: orden de eclosion y condicion fisica de la hembra, orden
de eclosion y condicién fisica del macho, afio y condicién fisica de la hembra, afio y
condicion fisica del macho, volumen y afo, volumen y orden de eclosién, y afio y orden de
eclosion.

Para evaluar el crecimiento de los pichones, se analizaron las curvas de crecimiento
de los pichones. Estas se construyeron con las medidas registradas cada 3 dias para el peso
y cada 6 dias para el tamafio corporal desde el nacimiento hasta los 50 dias de edad
aproximadamente (capitulo 1). Se estudio si el crecimiento de los pichones era distinto
entre nidadas con dos pichones independizados y con un pichén independizado dado que el
otro muri6. Para ello, se realiz6 un modelo mixto no-lineal con curva de crecimiento
Gompertz para el peso de los pichones y otro modelo mixto no-lineal con curva de
crecimiento Sigmoidal para el crecimiento del tamafo corporal de los pichones. En ambos
modelos el efecto aleatorio fue el nido y el pichén, para controlar la no independencia de
las medidas tomadas sobre el mismo individuo. El efecto fijo fue: si ese pichdn tenia un
hermano que se independizé con él en la nidada o no (ingresado como un factor de dos
niveles).

Una vez que se comprobd el crecimiento diferencial entre los pichones que se
independizaron juntos a sus hermanos y los que lo hicieron solos, se separaron los futuros
analisis en nidos con uno o dos pichones independizados.

Primero se estudio el crecimiento de los pichones provenientes de nidadas donde se
independizé un pichon. Para ello, se realizé un modelo no-lineal con curva de crecimiento
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Gompertz para analizar el peso y otro con curva Sigmoidal para analizar el tamafo
corporal. El efecto aleatorio fue el pichdn, pero no el nido porque habia un solo pichén en
cada nido. Los efectos fijos fueron: el volumen del huevo, la fecha de puesta del primer
huevo, la condicion fisica de la hembra y del macho, el afio (4 niveles: 2010, 2011, 2012 o
2013), el orden de eclosion (2 nivele¥®d 2% y la asincronia de eclosién (4 niveles: 0, 1,

2 0 3 dias de asincronia).

En las nidadas con dos pichones independizados, se realiz6 un modelo mixto no-
lineal con curva de crecimiento Gompertz para el peso de los pichones y otro modelo con
curva de crecimiento Sigmoidal para el tamafo corporal de los pichones. En ambos
modelos los efectos aleatorios fueron el nido y el pichon. Los efectos fijos fueron: el
volumen del huevo, la fecha de puesta del primer huevo, la condicion fisica de la hembra y
del macho, el afio (4 niveles: 2010, 2011, 2012 o 2013), el orden de eclosion (2 nieles: 1
0 2 y la asincronia de eclosién (4 niveles: 0, 1, 2 o 3 dias de asincronia).

En los analisis mencionados anteriormente se tienen en cuenta los pichones
independizados, por lo tanto no se puede evaluar el efecto de las variables sobre aquellos
pichones que finalmente mueren. Para evaluar como afectan las variables al aumento de
peso de todos los pichones, incluso los que mueren, se realizaron modelos mixtos no-
lineales evaluando el crecimiento de los pichones desde la eclosién hasta distintas edades.
Asi se realizaron modelos con los pichones vivos a la edad de 12 dias (0-12), otro con los
pichones vivos a la edad de 24 dias (0-24) y otro con los vivos a la edad de 40 dias (0-40).
Entonces, algunos pichones estaban incluidos en los primeros modelos pero no en los

siguientes debido a que murieron. Las edades se seleccionaron de acuerdo a los porcentajes

97



de mortalidad de los pichones a distintas edades (en resultados, Figura 5.7). Para estos
modelos se ajusto el peso y la edad a una curva polinomial:

Peso del pichdr a x edad+ b;

dondea es la tasa de aumento de peso en funcion de la dolad Ja ordenada al origen.

Del mismo modo que en los analisis anteriores el efecto aleatorio fue la identidad del
pichon y el nido. Los efectos fijos fueron: el volumen del huevo, la fecha de puesta del
primer huevo, la condicion fisica de la hembra y del macho, el afio (4 niveles: 2010, 2011,
2012 o 2013), el orden de eclosién (2 nivelé& d ) y la asincronia de eclosién (4
niveles: 0, 1, 2 o 3 dias de asincronia). No se realizaron mas modelos a edades mas
avanzadas porque, como se puede ver en la curva de crecimiento (en resultafay, Fig.
luego de esa edad la curva comienza a aplanarse.

Para evaluar que variables afectan a la supervivencia de los pichones se realizé un
modelo Iheal generalizado mixto con distribucion “Binomial” y funcién de enlace “logit”.

El nido fue el efecto aleatorio, la supervivencia la variable respuesta (0 = muerto, 1, = vivo)
y como efectos fijos: el volumen del huevo, la fecha de puesta del primer huevo, la
condicion fisica de la hembra y del macho, el afio, el orden de eclosion y la asincronia de
eclosion. También se agregaron las interacciones: asincronia de eclosion y orden de
eclosion, afio y asincronia de eclosion, y afio y orden de eclosion.

Para evaluar el efecto de la yema sobre los pichones se realizaron varios analisis, en
todos se excluyeron algunas variables porque el tamafio muestral de estos analisis es
significativamente menor a los anteriores:

a) Para evaluar el efecto del area de la yema sobre el peso y tamafiol dadosa
pichones en el dia de su nacimiento se realizaron dos modelos lineales mixtos con familia
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de distribuciort‘Gaussianay funcion de enlacgidentidad. En estos modelos se ingéu

al nido como efecto aleatorjoal peso o al tamafo corporal de los pichones como variables
respuesta. Los efectos fijos utilizados fueron: el afio (2010, 2011 o 2012), el orden de
eclosion (£°°0 2°9 y el area de la yema del huevo.

b) Para evaluar el efecto de la yema sobre el crecimiento de los pichones, tanto en tamafo
como en peso se realizaron 8 modelos lineales mixtos con familia distribGaassiana

y funcién de enlacéidentidad para distintas edades de los pichones. En estos modelos las
variables respuesta fueron el peso o el tamafio corporal de los pichones a las edades de 12,
24, 36 0 48 dias. En cada modelo el efecto aleatorio fue el nido y se incluyeron como
efectos fijos: la asincronia de eclosion (como un factor de cuatro niveles: 0, 1, 2 o 3 dias),
el afio (2011 o0 2012), el orden de eclosidit{@ 29 y el area de la yema. Para estos ocho
modelos se utilizaron nidos con los dos pichones vivos en cada edad, por lo tanto en cada
modelo se utiliz6 un tamafio muestral distinto porque a medida que avanza la temporada
mas pichones van muriendo. Como la cantidad de nidos con dos pichones indepegdizados
con datos de yema es muy bajo no se pudieron realizar modelos mixtos no-lineales. Por el
bajo tamafio muestral también se descarto el afio 2010.

c) Para evaluar el rol del &rea de la yema en la supervivencia de los pichones sgnutilizé
modelo lineal generalizado mixto con distribuci@inomial’ y funcion de enlace “logit”.

La supervivencig0 = muerto, 1 = vivo) fue la variable respuesta, el nido el efecto aleatorio

y como efectos fijos se incluyé: la asincronia de eclosion (0, 1, 2 o 3 dias), el orden de

eclosion (£°°0 29, afio (2010, 2011 0 2012) y el area de la yema.
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5.5 RESULTADOS

5.5.A Asincronia de eclosion

La asincronia de eclosion durante los cuatro afios de estudio fue en promediatda 1060
dias N\ = 120 nidos), variando entre los -1 y 4 dias. Sin embargo la reversion (-1 dia,
eclosiona primero el segundo huevo y un dia después el primero) se dio en un 3.3% de los

nidos mientras que la asincronia de 4 diasserdel 2.5% de los nidos (Fig. 5.1).

38%

33% 33% 33%
29%
25%
S
© 21%
S 18%
[}
3 17%
o
L
o,
13% 1%
8%
4% 3% -
0%
- 0 1 2 3 4

Asincronia de eclosion (dias)

Figura 5.1. Histograma de frecuencias de la asincronia de eclosion de los nidos de

Pinguinos de Magallanebl & 120 nidos). Se muestran los porcentajes para cada asincronia
en nameros redondos.

Para cada afio la asincronia de eclosion fue de: 2010+ D23 dias, 2011: 1.27

0.21 dias, 2012: 1.790.16 dias y 2013: 1.57 0.26 dias. Los nidos sincronicos (nidadas
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con -1, 0 y 1 dia de asincronia) abarcaron el 44%, 60%, 35% y 48% del total de las nidadas

de cada afio (2010, 2011, 2012 y 26%8spectivamente).

5.5.B Variables que afectah@eso vy tamarfio del pichdn en el dia de eclosion

El volumen de los huevos y el peso y el tamafio de los pichones en el primer dia que fueron
encontrados en los nideglia 0 se relacionaron significativamente y positivamente (Tabla
5.1y Tabla 5.2).

El peso de los pichones a dia 0 y la fecha de puesta del primer huevo se relacionaron
positiva y significativamente (Tabla 5.1). Es decir que los reproductores tardios tuvieron
pichones mas pesados (Fig. 5.2). Sin embargo, la condicion fisica de los padres no
disminuyo con respecto a la fecha de reproduccion (Regresion simple: hefhias:

1.70,P = 0.19; machos; 114= 0.35,P = 0.55).

El afilo determiné el peso de los pichones a dia 0, los pichones del 2012 fueron mas
livianos que los de los otros afios (Fig. 5.3, Tabla 5.1).

Por otro lado, a mayor condicion fisica de los machos, durante los afios 2010 y 2012
los pichones tuvieron un mayor tamafio al momento del nacimiento que durante el afio 2013

(Tabla 5.2).
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Tabla 5.1. Resultados del modelo lineal mixto que analiza las variables que afectan al peso
de los pichones de Pinguinos de Magallanes en el dia de la eclosion. Se muestran el L-ratio
y el P de todas las variables estudiadas, y también el modelo final con los valores del
estadisticd y el P (N = 228 pichones).

Variables

No-significativas L-ratio P
Volumen xOE? 0.0004 0.98
Afio x CFM 1.06 0.79
OE*x CFM° 0.20  0.65
Afo x volumen 2.89 0.41
OEx CFH’ 101 031
Afio x OF* 383 0.28
Afio x CFH 5.74 0.12
CFH’ 0.02  0.88
Asincronia de eclosion 1.78 0.62
CFM" 069  0.41
OFE* 222 014
Modelo final t-valor DF P

Intercepto (afio 2012)

Afio 2010 599 3,109 <0.0001
Afio 2011 489 3,109 <0.0001
Afio 2013 399 3,109 0.0001
Volumen 10.1 1,113 <0.0001
Fecha de pués 3.56 1,109 0.0006

%0E = Orden de eclosion.
PCEM = Condicion fisica del macho; CFH = Condicion fisica de la hembra.
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Tabla 5.2. Resultados del modelo lineal mixto que analiza las variables que afectan al
tamafio corporal de los pichones de Pingiinos de Magallanes en el dia de la eclosion. Se
muestran el L-ratio y P de todas las variables estudiadas, y también el modelo final con
los valores del estadistidoy el P (N = 216 pichones). El tamafio corporal se refiere al
componente principal del andlisis de componentes principales realizado sobre las medidas
corporales de los pichones (ala, pata y largo y ancho del pico).

Variables

No-significativas L-ratio P
Afio x OF" 0.12 0.99
OE*x CFM° 0.04 0.85
Volumenx OE? 0.09 0.75
Afio x CFH 1.26 0.74
Afio x volumen 1.59 0.66
OE*x CFH’ 3.38  0.06
CFH 259  0.11
OF 2.10 0.15
Fecha de puesta 1.32 0.25

Asincronia de eclosion 3.59 0.31

Modelo final t-valor DF P
Intercepto (afio 2013)

Volumen 3.14 102 0.002
Afio 2010 -3.05 95 0.003
Afio 2011 099 95 0.323
Afio 2012 227 95 0.026
CFM -1.98 95 0.051
CFMPx Afio 2010 2.34 95 0.021
CFMP x Afio 2011 0.81 95 0.417
CFMPx Afio 2012 2.41 95 0.018

%0E = Orden de eclosion.
PCEM = Condicion fisica del macho; CFH = Condicion fisica de la hembra.
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Figura 5.2. Relacion entre la fecha de puesta del primer huevo y el peso de los pichones en
el dia de la eclosién (dia 0). La ecuacion para esta relacion es:
Peso= 81.74 + 1.69 fecha R? = 0.01.
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Figura 5.3. Peso de los pichones en el dia de la eclosion (dia 0) en los diferentes afios
estudiados. Se muestran las medi&E.
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5.5.C Curvas de crecimiento de los pichones

En la Tabla 5.3 se muestran las distintas ecuaciones estudiada®’yjsesse ajustaron al
crecimiento de los pichones. Se estudi6 el aumento de peso y de tamafio corporal a lo largo

de toda la etapa de cria.

Tabla 5.3. Ajuste de las curvas de crecimiento (del peso y del tamafio corporal) de los
pichones de Pingiliino de Magallanes. En “negrita” se muestran las ecuaciones que mejor
ajustaron.

Ecuacibn R peso R tamafio corporal

Gompertz  0.8738 0.936
Chapman 0.8732 0.813
Logistica  0.8731 0.904
Hill 0.8731 0.813
Sigmoidal  0.8699 0.940

La ecuacidon que mejor ajusté el crecimiento del peso de los pichones fue la de

Gompertz:

_(edabd—c)
peso = a X exp~ &P ;

dondea es el peso asintotico de los pichonesk{gs el punto de inflexion de la curva (dia
y c es la tasa de aumento de peso de los pichones (g/dia). Los valores hallados para estos
pardmetros sora = 3295.9+ 52.4 g,b = 17.7+ 0.5 dias y = 20.9+ 0.4 g/dia (Fig. 5.4.a).

La ecuacion que mejor ajustd el tamafio corporal de los pichones a lo largo del

crecimiento fue la Sigmoidal:

~ a
tamario corporal = —zza=7 ;

l+exp b
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dondea es el tamafio corporal asintético de los pichohess el punto de inflexion de la
curva (dias) ¥ es la tasa de aumento de tamafio de los pichones. Esos parametroa fueron:

= 7.83+ 0.05,b = 12.9+ 0.2 yc = 14.1+ 0.2 (Fig. 5.4.b).

Peso (g)
nN
=

indice del tamafio corporal
»
[oo]
1

5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 55 60 65
Edad (dias)

Figura 5.4. Relacion entre la edad de los pichones y a) el peso y b) el indice del tamafio
corporal de los pichones. El peso se ajusto a una curva de Gompertz y el tamafo corporal a
una curva Sigmoidal.
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5.5.D Variables gue afectan el crecimiento de los pichones

5.5.D.i Nidadas con un vs. nidadas con dos pichones independizados

Los pichones que crecieron en nidadas con dos pichones independizados tuvieron menos
peso asintoticoag pichones independizadas 3159.5+ 124.8 9,81 pichon independizade 3452.2+ 111.8

g, Tabla 5.4), tasas de aumento de peso mermrgsdes independizadss 19.5+ 0.7 g/diac,

pichon independizado= 22.6+ 0.6 g/dia, Tabla 5.4) y puntos de inflexion meno®Spithones
independizados= 15.9+ 0.8 dias,by pichon independizads= 18.1+ 0.7 dias, Tabla 5.4) que los
pichones que crecieron en nidadas con un pichon independizado. Ademas, el tamafio
corporal de los pichones tiene una tasa de aumento menor en nidadas con dos pichones que

en nidadas con un pichon independizado (Tabla 5.4).

Tabla 5.4. Resultado de los modelos mixtos no-lineales con el peso ajustado a una curva de
Gompertz N = 150 pichones, 2411 medidas) o con el tamafio corporal ajustado a una curva
Sigmoidal N = 148 pichones, 1376 medidas). Se estudid si la presencia de un hermano al
momento de la independencia afecta el crecimiento de los pichones de Pingiino de
Magallanes. Se muestra la diferencia de los parametros de las &yrbas d) entre los
pichones con un solo pichén independizado (intercepto) y los pichones de nidos con dos
pichones independizados (NP2), los errores estandares (SE), grados de libertad (DF),
estadistica y P.

Variable Variable Diferenciadel SE DF t P
respuesta predictiva -  valor con el
Parametro intercepto
Peso NP2 -a° -292 124 2255 -2.35 0.02
NP2 -b° -2.19 0.82 2255 -2.67 0.01
NP2 -c° -3.15 0.69 2255 -4.52 <0.0001
Tamafio corporal NP2 -a% 0.38 0.24 1221 1.62 0.11
NP2 -b° 0.06 0.53 1221 0.10 0.92
NP2 -c¢ -1.79 0.68 1221 -2.62 0.01

&valor asintético
Ppunto de inflexion
‘tasa de crecimiento
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Los padres que criaron un solo pichon independizado por nido tuvieron una
condicion fisica menor que los padres que criaron e independizaron a los dos pichones del
nido (t-testitgy = 2.04,P = 0.04), no asi las hembras que no difirieron en su condicion fisica

(t-test:tgg = 1.53,P = 0.13).

5.5.D.ii Crecimiento de los pichones provenientes de nidadas con un pichén independizado

Los pichones de los nidos tardios tuvieron tasas de aumento de tamafo mgjperes (
2.14,P = 0.03) que los pichones nacidos en nidadas tempranas.

El peso y el tamafio corporal asintético de los pichones se relacionaron
positivamente con la condicion fisica de ambos padres. Las hembras en mejor condicién
tuvieron pichones cuyo peso asintotico fue 748290.2 g mayor que las hembras de peor
condicion {515 = 2.58,P = 0.01). Igualmente, los machos en mejor condicion tuvieron
pichones con peso asintéticos mayores que los de peor condicién (incremento en el peso
asintético fue de 3338 159.4 g,ts;5 = 2.09,P = 0.04). Por otro lado, a mayor condicion
fisica del padre, el tamafio asintotico de los pichones fue también mgyer Z.85,P =
0.005). Ademas, en cuanto al tamafio corporal, a menor condicion fisica de las hembras el
punto de inflexién fue mas tardipgy=-2.28,P = 0.02) y la tasa de aumento fue mas lenta
(t2go=-1.99,P = 0.05) que en hembras con una mejor condicion.

El afio influy6 en el peso de los pichones a nivel: del peso asintético (L-ratio = 8.10,
P = 0.04), del punto de inflexion (L-ratio = 7.93= 0.05) y de la tasa de aumento de peso
(L-ratio = 15.2P = 0.002). En el afio 2011 los pichones tuvieron pesos asintoticos menores
gue en los afios 201® = 2.49,P = 0.01) y 2013t§;5 = 1.95,P = 0.05), puntos de
inflexiones menores que en el 20195= 2.35,P = 0.02) y 2012t{;5 = 2.39,P = 0.02),y
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tasas de aumento menores que en el 2010=3.89,P = 0.0001), 2012t{;5 = 4.30,P <
0.0001) y 2013tg15= 2.66,P = 0.01).

El afio y todos los pardmetros de la curva de aumento de tamafio de los pichones
también se relacionaron significativamerdael(-ratio = 15.4,P = 0.001;b: L-ratio = 9.99,
P = 0.02;c: L-ratio = 18.6,P < 0.0001). En el afio 2013 los pichones tuvieron tamafios
asintéticos mayores que los que crecieron en el 2030=(2.47,P = 0.01), 2011 tfgo =
3.51,P =0.001) y 2012tfgo = 3.76,P = 0.0002). El punto de inflexion se dio mas tarde en
el crecimiento durante el afio 2012 con respecto a los afios 2@+ -2.62,P = 0.01) y
2013(tpg0 = -2.39,P = 0.02), y a su vez en el afio 2010 mas tarde que en el2&H -
2.09,P = 0.04). Por otro lado, los pichones del afio 2010 y los del 2012 tuvieron tasas de
aumento de tamafo mayores que los pichones que crecieron durante el 2011 y 2013 (2010
vS. 201150 = 2.83,P = 0.01; 2010 vs. 2013350 = 1.97,P = 0.05; 2012 vs. 2012380 =
3.69,P = 0.0003; 2012 vs. 20185, = 3.28,P = 0.001).

La asincronia de eclosion, el orden de eclosién y el volumen de los huevos no
afectaron al peso ni al tamafo corporal durante el crecimienfosdpichones cuyos

hermanos murieron.

5.5.D.iii Crecimiento de los pichones provenientes de nidadas con dos pichones
independizados

En nidadas con dos pichones independizados se encontré que los pichones nacidos de
huevos de mayor tamafio tuvieron tasas de aumento de peso menpgyes-2.01,P =
0.05) y tasas de aumento de tamafio mentygs=(-2.85,P = 0.004) que los nacidos de

huevos mas pequerios.
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Ademas, los pichones nacidos de nidadas tardias tuvieron tasas de aumento de peso
(t1632 = 2.07,P = 0.03) y puntos de inflexiones de la curva de pagey € 2.02,P = 0.04)
mayores, pero tamafio corporal asintético memqs € -2.11, P = 0.03), que aquellos
nacidos en nidadas tempranas.

El peso asintético de los pichones (L-ratio = 18.3,0.0001), el punto de inflexién
de la curva del peso (L-ratio = 46.B,< 0.0001) y la tasa de aumento de la curva de
crecimiento (L-ratio = 55.1P < 0.0001) variaron con el afio de estudio (Fig. 5.5). El peso
asintético difiré entre todos los afios (0.0001P> 0.007), excepto entre los afios 2011 y
2013 @ = 0.43). El punto de inflexion difiri6 entre todos los otros afios (0.0081>>
0.009), excepto entre los afios 2012 y 2023 0.17), y 2010 y 2012P(= 0.94). La tasa de
aumento del peso no difirié entre los afios 2011 y 2BE3(.24) ni entre el 2012 y el 2013
(P = 0.98), pero si entre todos los otros afios (0.00Rk9.03).

El tamafio de los pichones difiri6 segun el afio de estudio en cuanto a su valor
asintotico (L-ratio = 25.9P < 0.0001), su punto de inflexion (L-ratio = 193 0.0001) y
su tasa de aumento (L-ratio = 16B8= 0.001) (Fig. 5.6). En el afio 2013 los pichones
tuvieron tamafos asint6ticos mayores que en los afos 818 4.97,P < 0.0001), 2011
(tsas = 4.13,P < 0.0001) y 2012tfss = 3.53,P = 0.0004). En el afio 2011 los pichones
tuvieron el punto de inflexion antes que en los afios 2@403-(3.24,P = 0.001), 2012t{4s
= 2.64,P = 0.009) y 2013t§4s = 3.22,P = 0.001), y también en el afio 2011 los pichones
tuvieron tasas de aumento de tamafo corporal menores que en los afbg201224,P

= 0.03) y 2013th4s = -3.65,P = 0.0003).
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Figura 5.5. Relacion entre la edad y el peso de los pichones, se muestra el ajuste a la curva
de Gompertz para todos los afios estudiados. Valores miedicor estandar para los
parametros de la curva (= valor asintético b = punto de inflexiébn yc = tasa de
crecimiento) para cada afpp;0= 3614.7+ 130.5,a2011 = 3175.3+ 41.3,82012 = 2200.4+
163.9,a5013= 3009.9+ 89.4 byg10=20.6+ 1.7,by911=14.1%+ 0.4,bog12 = 19.6+ 2.5,bog13 =

16.3+ 0.8 Cpg10=24.1+ 0.9,C011=17.6% 0.3,Co012=19.4+ 1.9,Cp913=18.9+ 0.6.
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Figura 5.6. Relacién entre la edad y el tamafio corporal (indice corporal) de los pichones, se
muestra el ajuste a la curva Sigmoidal para todos los afios estudiados.
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Las otras variables analizadas: condicion fisica de los padres, asincronia de eclosién
y orden de eclosion no afectaron al aumento de peso ni de tamafio a lo largo del

crecimiento de los pichones.
5.5.D.iv Analisis incluyendo pichones no independizados

Dado que en los analisis de crecimiento anteriores se utilizaron solamente los pichones que
lograron independizarse, en este item, para poder incluir en los analisis a aquellos pichones
que luego mueren, se evaluaron las variables que afectan la tasa de crecimiento hasta
distintos periodos del crecimiento: 0-12 dias de edad, 0-24 dias y 0-40 dias.

Se encontrd que, en los primeros dos periodos (0-12 y 0-24), a mayor volumen del
huevo el pichdn crecié mas rapif®12: tg;g = 5.08,P > 0.0001; 0-24t;055 = 3.21,P >
0.001). Ademas, primeros pichones tuvieron tasas mayores que segundosspichone
(diferencia en la tasd® pichones vs. ¥°pichones: 0-12: 4.24 1.48 g/diaste1s = 2.87,P
= 0.004; 0-24: 3.4& 1.34 g/diastioss = 2.57,P = 0.01). Estas variables no resultaron
significativas durante el periodo de 0-40 dias.

Por otro lado, el afio result6 significativo en los tres periodos. En los periodos 0-12,
0-24 y 0-40 dias los pichones del afio 2012 tuvieron tasas menores que en el 2010 (0-12:
ts1s=-4.38,P = 0.001; 0-24t;055=-3.49,P = 0.001; 0-40t;,:6=-4.15,P < 0.0001), 2011
(0-12: te18 = -6.03, P < 0.0001; 0-2413055 = -9.44,P < 0.0001; 0-40t3516 = -6.47,P <
0.0001) y 2013 (0-12315=-3.46,P = 0.001; 0-24t;055=-3.53,P = 0.0004; 0-40t;16= -
4.32,P < 0.0001). En los ultimos periodos (0-24 y 0-40) también se encontré que los

pichones nacidos en el 2011 tuvieron tasas mayores que los del 201®,(6-245.81,P <
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0.0001; 0-40t1016=4.42,P < 00001) Yy 2013 (0-24;1055: 5.41,P < 0.0001; 0-40t1516=
2.73,P =0.007).
Las otras variables analizadas, fecha de puesta, condicion fisica de los padres y

asincronia de eclosion, no resultaron significativas.

5.5.E Exito reproductivo

El éxito reproductivo de cada afo fue de: 2010 = 1.47 pichoneskr@Q nidos), 2011 =

1.60 pichones/nidd\ = 30 nidos), 2012 = 0.71 pichones/nitbX 34 nidos) y 2013 = 1.18
pichones/nidoN = 22 nidos). Por lo tanto, dado que el promedio hallado en un estudio de
11 afios es 0.9 (Frere no publicado), los afios 2010 y 2011 son considerados como afios

“buenos”, 2013 como “intermedio” y 2012 como afio “malo”.

5.5.F Supervivencia de los pichones

Se encontré que el 78% de los pichones que nacen solos, porque el huevo de la misma
nidada no eclosiond, sobreviven. Mientras que en los nidos en los cuales nacen dos

pichones, el 62% de los pichones sobreviven. El 57% de las muertes se producen antes de
los 12 dias de edad, especialmente hay muchos muertos durante los 6 a 11 dias de edad.
Luego de los 12 dias la cantidad de pichones muertos baja progresivamente, pero en la

Gltima etapa del crecimiento aumenta nuevamente (Fig. 5.7).
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Figura 5.7. Numero de pichones muertos a lo largo del crecimiento. La edad del pichén se
contabiliza desde su eclosion.

Durante los afios 2010 y 2011 la mortalidad de los pichones se centr6 en los
primeros 12 dias de edad de los pichones (88% y 83% de los pichones murieron en esta
etapa en cada afio, respectivamente). En el 2012 la mortalidad fue alta al principio (41%
hasta los 12 dias) y al final del crecimiento (39% periodo 24-40 dias), mientras que entre
los 12 a 24 dias de edad la mortalidad fue del 20%. En 2013 la mortalidad fue del 50%
hasta los 12 dias de edad, 28% entre los 12 y 24 dias y del 22% en la Ultima etapa.

La cantidad de pichones que mueren por afio es distinta, siendo mayor en 2012 que
en los otros afios y menor en 2011. Ademas en 2012 muy pocos nidos criaron exitosamente
a los dos pichones de la nidada, mientras que en 2010 y 2011 nidos con dos pichones

fueron comunes (Tabla 5.5).
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Tabla 5.5. Para cada afio se muestran los porcentajes totales de pichones independizados de
Pinglino de Magallanes. Ademas, el detalle de los primeros y segundos pichones
independizados y el porcentaje de nidos con dos pichones independizados en funcion del
total de nidos estudiados.

Afo Porcentajes de pichones independizg@®s Nidos con 2 pichones

Total 18108 dos %
2010 75 65 80 61
2011 80 79 82 75
2012 35 56 15 5
2013 57 57 62 48

5.5.G. Variables que afectan la supervivencia de los pichones

Se encontrd que las interacciones afio y orden de eclgdion {8.2,P = 0.0004) y afio y
asincronia de eclosién4; = 45.0,P = 0.0002) se relacionaron con la supervivencia de los
pichones. El afio por si solo también resulté significatife$ 25.3,P < 0.0001).

Los segundos pichones nacidos en el 2012 murieron mas que todos los otros
pichones nacidos primeros o segundos en todos los otros afios (2010, 2011 y 2013)

(Contrastes de Tukey: 0.027< 0.0001; Fig. 5.8).
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Figura 5.8. Proporcién de pichones vivos en funcién del afio de estudio y orden de eclosion.
Se muestran las mediados intervalos de confianza al 95%.

En cuanto a la interaccion afio y asincronia de eclosion, los pichones del 2012
nacidos con asincronias dezt=(3.71,P = 0.017),2£=3.40,P =0.047) y3£=3.51,P =
0.034) dias murieron mas que los pichones del 2011 nacidos con asincronias de 1 dia.

Las demas variables analizadas resultaron no significativas (condicion fisica de los
padres (hembragr’ss = 0.37,P = 0.54; machoyss = 0.00,P = 0.99), volumen del huevo
(4’23 = 1.76,P = 0.41), fecha de puesta del primer huexfs(= 0.07,P = 0.79), orden de
eclosién f%1s = 1.28,P = 0.26), asincronia de eclosiép’f = 0.91,P = 0.82) y la

interaccion entre el orden de eclosién y la asincronia de eclgdigm 0.27,P = 0.97).
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5.5.H Efecto de la yema en el crecimiento y supervivencia de los pichones

El area de la yema y el peso de los pichones en el dia de su nacimiento se relacionaron
significativa y positivamentesg = 2.70; Tabla 5.6, Fig. 5.9), pero no el &rea de la yema y

el tamafio corporal de los pichones en el dia de su nacimiento (Tgblal&6o, al igual

que en el set de datos anteriores (5.5.B), resulté significativo afectando el peso de los
pichones. En este set de datos los segundos pichones nacidos tuvieron mayor tamafo

corporal que los primeross§ = 2.15,P = 0.04) (Tabla 5.6).

Tabla 5.6. Modelos lineales mixtos para el pado=(118 huevos) y tamaidN(= 120
huevos) de los pichones en el dia de la eclosion (dO) en el Pinglino de Magakanes. S
muestran todas las variables analizadas, el estadistico L-rafid y el

Variables Peso pichones d0  Tamafio de los pichones d
L-ratio P L-ratio P
Yema 6.36 0.012 2.01 0.16
Afo 11.4 0.003 3.64 0.16
Orden de eclosion 0.29 0.593 4.55 0.03

Durante el crecimiento de los pichones no se encontré un efecto de la yema sobre el
peso y el tamafio corporal de los pichones (Tabla 5.7). Por otro lado, el afio fue una variable
gue resultd significativa en casi todas las edades tanto para el peso como para el tamafio
corporal (Tabla 5.7). En todos los casos significativos los pichones del afio 2012 fueron
mas livianos y mas pequefios que los del 2011. ElI orden de eclosién afectd
significativamente al peso de los pichones (Tabla 5.7), en todos los casos los segundos
pichones fueron mas livianos que los primeros. La asincronia de eclosién no afecté el

crecimiento de los pichones (Tabla 5.7).
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Figura 5.9. Peso de los pichones en el dia de la eclosion (d0) en funcion del area de la yema
del huevo. La relacion describe una ecuacion lineal:
Peso del pichém 12.4 + 62.5 xarea de la yema® = 0.24.

Los pichones que nacieron de huevos con yemas mas grandes tuvieron una mayor
supervivencia que aquellos pichones que nacieron de huevos con yemas mas peguefas (
2.54, P = 0.01; Tabla 5.8). Ademas, en este set de datos, se puede observar que los

segundos pichones murieron mas que los primeres2.66,P = 0.01; Tabla 5.8).
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Tabla 5.7. Factores que afectan el peso y el tamafio corporal de los pichones de Pinglino de
Magallanes. Se realizaron diferentes modelos lineales mixtos para diferentes edades de los
pichones (12, 24, 36 y 48 dias), con nido como efecto fijo. Se muestran todas las variables
estudiaday en “negrita” los resultados del area de la yema.

Edad Variables Peso del pichon Tamafio corporal del pichdn
F P F P

12 N =72 nidos) AE?® 8.54 0.04 2.16 0.54
OF’ 4.90 0.03 0.58 0.45
Ao 19.8 <0001 0.24 0.62
Area de la yema 0.22 0.64 0.95 0.33

24 (N = 56 nidos) AE? 2.48 0.48 8.24 0.04
OF° 11.8 < 0.0001 3.46 0.06
Ano 35.3 < 0.0001 9.65 0.002
Area de la yema 2.17 0.44 0.14 0.71

36 (N = 46 nidos) AE? 3.28 0.35 6.12 0.11
OF 19.1 < 0.0001 0.67 0.41
Ao 37.6 < 0.0001 32.4 < 0.0001
Area de la yema 0.76 0.38 0.39 0.53

48 (N = 42 nidos) AE® 0.96 0.81 1.47 0.69
OF’ 9.05 0.003 1.04 0.31
Ano 42.8 < 0.0001 31.6 < 0.0001
Area de la yema 0.14 0.70 0.17 0.68

8AE = Asincronia de eclosion
POE = Orden de eclosién

Tabla 5.8. Modelo lineal generalizado mixto sobre la supervivencia de los pichones de
Pingliinos de MagallanesN(= 72 nidos). Los efectos fijos, sus estadistigdsy
significancias se muestran en la tabla.

Variables 7 P

Area de la yema 129 0.01
Asincronia de eclosion  5.86 0.12
Afo 2.77 0.25
Orden de eclosion 12.6 0.01
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5.6 DISCUSION

Este tipo de estudios resultan fundamestgtara comprender los mecanismos que
determinan el crecimiento de los pichones y su supervivencia, permiten entender las causas
de las fluctuaciones en el éxito reproductivo y, por lo tanto, tienen implicancias en la
conservacion de la especie.

Los pichones de nidadas con un solo pichén independizado tienen tasas de aumento
de peso y tamafio corporal mas rapidas, y mayores pesos asintéticos que aquellos pichones
de nidadas con dos pichones independizados. De igual modo, en otros pingiinos, los
pichones de nidadas con dos pichones crecen mas lento que los pichones de nidadas con un
pichén (Ainley y Schlatter 1972, Cooper 1977). Mientras que en el Pinglino de Ojos
Amarillos solamente se ve afectado el crecimiento de los pichones de nidadas con dos
pichones cuando la abundancia de alimento es muy escasa (VanHeezik y Davis 1990).

El volumen de los huevos afect6 positivamente al peso y al tamafio de los pichones
en el dia de su eclosion, a su crecimiento, pero no a la supervivencia. Esto ultimo coincide
con lo hallado por Rafferty et al. (2005) para la misma especie. En cuanto al crecimiento, se
encontraron resultados contrarios a lo esperado, cuanto mayor fue el volumen de los huevos
mas lento aumentaron de peso y tamafo los pichones, sin afectar al peso o tamafio
asintotico. Dada la importancia del tamafio del huevo en la performance del pichén (citas
en introduccién), se hubiesen esperado tasas de crecimiento mayores a volimenes de
huevos mayores. Sin embargo, al analizar también a los pichones que mueren a lo largo de
la temporada reproductiva, a mayor volumen de los huevos mayores tasas de aumento de

peso.
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El area de la yema no explicé el peso ni el tamafio corporal de los pichones a
ninguna edad, exceptd peso al momento de la eclosion, y si se relacion6 aon |
supervivencia de los pichones. Pichones nacidos de huevos con mayor area de la yema se
independizaron con méas éxito que pichones de huevos con yemas mas pequefias. Este
resultado no era esperable, dado que la etapa de cria de pichones es muy larga en pingiinos
y otras variables deberian tener mayor importancia que la inversion realizada en esa
primera etapa (Lamey 1992, Williams et al. 1993, Rafferty et al. 2005). Sin embargo, como
la yema no influye en el peso o tamafio corporal de los pichones durante el crecimiento, es
probable que influya en la supervivencia de los pichones por otra via. Quizéas, a través de la
cantidad de recursos hormonales o anticuerpos depositados en las yemas (Rubolini et al.
2005). Dado que no se realiz6 un experimento manipulativo, no se puede descartar que
hembras en mejor condicién pongan huevos con yemas mas grandes y dada su buena
condicidn crien hasta la independencia a sus pichones. Sin embargo, se tiene evidencia para
creer que este no es el caso. En el 2012, cuando el éxito reproductivo fue el menor
registrado entre los afios de estudio y las yemas fueron las mas pequefias, la condicion
fisica de los padres no fue la mas baja registrada entre los afios de estudio (resultado de
capitulo 2). Por lo tanto, en el 2012 los padres tenian tanta condicion como en los otros
afos para criar a sus pichones. Tampoco se puede descartar que, si el afio 2012 fue un afo
de baja abundancia, entonces las yemas hayan sido pequefias porque las hembras estaban
limitadas al momento de la formacion de los huevos y que ambos padres hayan estado
limitados al momento de alimentar a sus pichones.

No hubo relacion entre la condicion fisica de los padres (machos y hembras) y el
crecimiento de los pichones en nidadas con dos pichones independizados, ni con la
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supervivencia. Sin embargo, en los nidos con dos pichones independizados los machos
tuvieron una mejor condicién fisica que los machos de nidos donde se independiz6 un solo
pichon, lo que demuestra la importancia de la condicion de los machos sobre la crianza de
los pichones. En las nidadas con un solo pichén independizado, los hijos de padres en mal
condicién alcanzaron menor peso y tamafio asintético, y tasas de aumento de tamafio mas
lentas que hijos de padres en mejor condicion. Por lo tanto, pareciera ser que si el macho
tiene una buena condicién puede criar los dos pichones y el estado de los padres no influye
en su crecimiento, dado que la condicion de los mismos es buena. Al contrario, si la
condicion del padre es baja, y por ello solo crian un pichdn, el estado del pichén dependera
de la condicién de los padres: si es aun mas baja perjudicara ain mas la crianza de los
pichones. Esto puede estar determinado por la estrategia de alimentacion de los pingiinos,
gue aseguran primero su propia supervivencia (Culik 1994, Watanuki et al. 2002). En otro
estudio de Pinguino de Magallanes también se vincularon atributos de los padres con el
peso de los pichones al momento de la independencia (Reid y Boersma 1990), pero no asi
en el Pinguino de Barbijpygoscelis antarcticudoreno et al. 1997).

En cuanto a la fecha de reproduccion se encontr6 que en nidadas tardias los
pichones tuvieron un mayor peso en el dia de la eclosion que nidadas tempranas. Ademas
en nidadas tardias con dos pichones independizados los pichones aumentaron de peso mas
rapido que los pichones de nidadas tempranas, al igual que en el Pinglino Emperador
(VanHeezik et al. 1993). Sin embargo, el tamafio asintético de los pichones de nidadas
tardias fue menor que el de nidadas tempranas. Estos resultados llevan a inferir una posible
compensacion ante la desventaja de nacer tarde y encontrarse con condiciones
desfavorables. No obstante, en nidadas tardias con un pichon independizado los pichones
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crecieron mas lento que los pichones de nidadas tempranas. Quizas, dada baja condicién de
los padres de nidadas con un pichén, los adultos no logran compensar la desventaja de
nacer mas tarde. Al igual que en este estudio se han encontrado efectos negadivos de
reproduccién tardia sobre el éxito reproductivo en el Pingtino Adélia (Spurr 1975, pero ver
Davis y McCaffrey 1986 para supervivencia), en el Pinglino Papua (Bost y Jouventin
1991) y en el Pingtiino de Barbijo (Moreno et al. 1997).

El afio resultd ser el factor mas influyente sobre los pichones, al igual que en otras
especies de pinguinos el alimento fue fundamental en la performance de los pichones
(Taylor y Roberts 1962, Ainley y Schlatter 1972, Cooper 1977, Boersma 1976, Williams
1980, VanHeezik y Davis 1990), pero también el que dio resultados méas contradictorios.
En el 2012 (el afio “malo”) los pichones fueron los de menor peso en el dia de la eclosion.
Ademas, los segundos pichones crecieron mas lento y murieron mas que los pichones de
los otros afios, en especial los segundos pichones. En las nidadas que logran independizar a
dos pichones, los pichones del 2012 fueron los mas desfavorecidos, dado que sus pesos
asintéticos fueron los menores de todos los afios. Sin embargo, en las nidadas que
independizaron un solo pichén, los pichones no obtuvieron pesos asintéticos menores que
los pichones de los otros afios y ademas sus tasas de crecimiento fueron rapidas, sin llegar a
obtener un mayor tamafio asintético. Quizéas, esto se debi6 a la gran mortalidad que ocurre
en 2012 al comienzo de la cria lo que llevaria a centrar todos los recursos en el Unico
pichdn que sobrevive.

En el 2013, que fue el afo “intermedio”, el tamafio asintotico de los pichones fue

mayor que los demas afos, ya sea en nidadas con uno o dos pichones independizados.
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Los afos 2010 y 2011 fueron los afos “buenos”. En 2011, las tasas de crecimiento
hasta los 40 dias fueron més rapidas que en otros afios. Este analisis incluye pichones que
luego murieron. A pesar que su supervivencia no se vio afectada ni tampoco los valores
asintéticos (excepto el peso de pichones con un solo pichén independizado), el crecimiento
de los pichones a nivel de las tasas de crecimiento se vio desfavorecido. Pichones de nidos
con uno o dos pichones independizados aumentaron de peso y tamafio méas lento que los
otros afos. Esto quizds se deba a fluctuaciones en el alimento dentro de un mismo afio,
puede ser que el alimento al comienzo de la cria haya sido abundante y los padres intenten
criar ambos pichones, pero luego debido a que el alimento escasea deben realizar un mayor
esfuerzo y las tasas de crecimiento se desaceleran.

Por dltimo, en el afio 2010 las nidadas con un solo pichén tuvieron tasas de
crecimiento de tamafio mas rapidas que otros afios. Lo mismo ocurrié en las nidadas con
dos pichones independizados, donde ademas las tasas de aumento de peso fueron mas
rapidas y también los pesos asintéticos fueron mayores. Por lo tanto, los pichones de este
afo parecieran ser los mas beneficiados. Para los padres también pareciera ser el mejor afio,
dado que el total de pichones vivos fue similar al 2011, pero tuvieron un mayor peso a la
independencia, lo cual aumenta la probabilidad de supervivencia a posteriori. Ademas, al
ser las tasas mas rapidas quizas logran que los pichones alcancen buenos pesos y tamafios
mas rapido y pueden comenzar a invertir mas radpidamente y en mayor medida en ellos
mMismos.

En cuanto al orden de eclosion, se encontré6 que Unicamente afectd la tasa de
crecimiento de los pichones, siendo mas lenta la de los segundos que la de los primeros,
cuando se evaluo el crecimiento de aquellos pichones que luego podian morir (hasta los 40
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dias). Sin embargo, si se tienen en cuenta solamente aquellos pichones que logran
independizarse no hay diferencia en el crecimiento en funcion del orden de eclosion. Esto
demuestra que en aquellos nidos donde ocurre la reduccién de nidada el crecimiento de los
segundos pichones se ve afectado desde el inicio del crecimiento, lo cual indicaria que
quizas los padres no alimentan correctamente a este pichon. Por otro lado, también se
encontrd en el set de datos en donde se analizo el area de la yema, que el atdsitrde e
influy6 en el peso de los pichones durante el crecimiento y en la supervivencia (segundos
pichones més livianos y con mayor mortalidad que primeros). En este set de datos no se
utilizo el ano 2013, que fue un afio “intermedio”, e incluso en el analisis de l0S pesos
tampoco se uso el afio 2010, que fue un afo “bueno”. Estas cuestiones probablemente le
otorgaron un mayor peso al afio 20ién el cual se registr6 una gran mortalidad de
segundos pichones, y es por ello que probablemente se encontré un efecto del orden de
eclosion. El orden de eclosién en funcion del afio afectd a la supervivencia, en el peor afio
(2012) la mortalidad de los segundos pichones fue muy alta. En el Pingiino de Ojos
Amarillos no se encontraron diferencias en las tasas de crecimiento de primeros y segundos
pichones en eclosionar (Van Heezik y Davis 1990).

En cuanto a la asincronia de eclosion, por si misma no afectdé a ninguna variable de
la performance de los pichones. Sin embargo, cabe destacar que las nidadas estudiadas no
presentaron asincronias extremas, dado que solamente se encontraron pocos nidos con
asincronias de 4 dias. Ademas, lamentablemente no se pudo evaluar el efecto de la
asincronia interactuando con el afio o el orden de eclosién sobre el crecimiento de los
pichones. En el Pinglino de Barbijo, se vio que la asincronia de eclosion no determina la
reduccion de nidada y tampoco establece una asimetria de tamafo determinante entre los
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pichones del mismo nido (Moreno et al. 1994). Boersma (1990) encontro, en el Pinglino de
Magallanes en Punta Tombo, que la asincronias de eclosion extremas, 0 y 4 dias, tienen
menos éxito quéas nidadas de asincronias intermedias. En esta tesis los nidos sincronicos
abarcaron un 11% del total de los nidos y sin embargo no afectaron la performance de los
pichones.

En conclusién, el afio es el factor mas influyente en la performance de los pichones.
Sin embargo, otras variables como el volumen de los huevos, el &rea de la yema, la fecha de
puesta y la condicién fisica también resultan impoetasSi el afio es “malo” la estrategia
pareciera ser no alimentar al segundo pichén desde el inicio intentando criar un solo pichén
que seria el que nace primero. Sin embargo, cuando el afio es “bueno” los padres invierten
en los dos pichones por igual, esto se demuestra en la mortalidad que no varia en funcién
del orden de puesta. En cuanto a la fecha de puesta de los huevos la estrategiageareciera
acelerar el crecimiento si la nidada es tardia y si la condicion de los padres lo permite. En
cuanto a la condicion fisica, parecen priorizar su condicion, y la condicion del macho es
fundamental para la cantidad de pichones que logre independizar la pareja. Finalmente, la
yema pareciera cumiplun rol importante en la supervivencia de los pichones, a través de

conferir una mejor condicién de salud a los mismos.
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CAPITULO 6

FACTORES QUE AFECTAN LAASINCRONIA DEECLOSION EN EL
PINGUINO DE MAGALLANES

6.1 RESUMEN—EN aves, la significancia adaptativa de la asincronia de eclosion ha
estado sujeta a debate desde hace tiempo, y los efectos parentales sobre la asincronia se
asumieron por mucho tiempo pero pocas veces se probaron. Algunos autores sugieren que
la asincronia de eclosion depende de cuando comienza la incubacion, y se ha probado en
distintas especies que distintas variables la afectan. El objetivo de este capitulo fue analizar
en el Pinglino de MagallaneSgheniscus magellaniquel tiempo exacto en el cual
comienza la incubacién y si esto influye en la asincronia de eclosion. Ademas, estudiar que
otros factores afectan la asincronia de eclosion (desarrollo del parche de incubacién,
posiciones de los huevos durante la incubacién, condicion fisica de los adultos, dimorfismo
entre los huevos, fecha de puesta y afo). Este trabajo se realizé en Puerto Deseado, Santa
Cruz (47°45°S, 65°53'W). Primero, se establecio la temperatura registrada en la cascara del
huevo a la cual comienza el desarrollo del embrion, a través de una técnica no destructiva.
Ademds, se registraron las temperaturas individuales de los huevos de 61 nidos,
relacionando dichas temperaturas y otros parametros de la biologia reproductiva, con la
asincronia de eclosion. También, se observaron las posiciones de los huevos durante la
incubaciéon en 307 nidos y se estudié el parche de incubacién para ver si afecta a la
asincroniall = 24 nidos). Se encontré una relacion positiva entre la asincronia de eclosion

y la temperatura del primer huevo durante la puesta, y entre la asincronia de eclosion vy el
area del parche al comienzo de la incubacion. También, se encontrd una relacion entre la
asincronia y la diferencia de temperaturas entre ambos huevos de la nidada. Se descartaron
la posicion de los huevos durante la incubacion, la condicion fisica de los padres, el
dimorfismo entre los huevos, la fecha de puesta del primer huevo y el afio como variables
gue afecten a la asincronia. La temperatura de los huevos durante la puesta, relacionada con
el desarrollo del parche de incubacién, controla la asincronia de eclosién en el Pinguino de
Magallanes.
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6.2 INTRODUCCION

En la mayoria de las especies de aves la nidada eclosiona de manera asincronica (Clark y
Wilson 1981, Stoleson y Beissinger 1995), es decir que hay un retraso de tiempo entre la
eclosion del primer huevo y la del ultimo de la nidada. La asincronia de eclosion crea una
jerarqguia de tamafo entre los pichones que a veces puede llevar a una mortalidad
diferencial de los pichones de una misma nid&l&d¢nnor 1978, Mock y Schwagmeyer

1990.

Las aves no pueden fisiolégicamente poner todos los huevos de la nidada en el
mismo dia, y es por ello que existe un intervalo de puesta tipico de 1-2 dias. El comienzo
temprano de la incubacion, durante el intervalo de puesta, se asume como el mecanismo
que establece la asincronia de eclosion (Clark y Wilson 1981, Magrath 1990), pero pocas
veces ha sido probado (Haftorn 1981, Wiebe et al. 1998, Wang y Beissinger 2009, Johnson
et al. 2013). Algunos autores sugieren que cuanto antes comience la incubacién, mayor es
la asincronia (Nilsson 1993, Vedder 2012). Se ha propuesto al comportamiento de los
adultos durante la incubacién como la clave para el establecimiento de la asincronia
(Ricklefs y Smeraski 1983, Ardia et al. 2009, Rebstock y Boersma 2011).

El significado adaptativo de la asincronia de eclosion ha sido debatido por muchos
afos (Stoleson y Beissinger 1995, ver capitulo 7). Por otro lado, en distintas especies, se ha
probado que distintos factores influyen a la asincronia de eclosion, pero no existe un patron
claro para todas las especies. Por lo tanto, una variedad de factores deben contribuir en su
conjunto en la regulacion de la asincronia. Por ejemplo, la asincronia de eclosién se ve
afectada por el tamafio corporal de las hembras (Bortolotti y Wiebe 1993), la variacion de

tamafio de los huevos dentro de una misma nidada (St. Clair 1996, Massaro et al. 2004), la
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composicién de los huevos (Brown 1988), la posicion de los huevos durante la incubacién
(St. Clair 1996), la densidad de poros de la cdscara de los huevos (Massaro y Davis 2005,
pero ver Boersma y Rebstock 2009c), la fecha de puesta de los huevos (De Ledn et al.
2001, Cresswell y McCleery 2003), o la duracion de los viajes de forrajeo durante la

incubacion cuando ambos padres incuban (Boersmg.1990

6.3 OBJETIVOS

Para determinar la causa ultima de la asincronia de eclosién es un requisito estudiar los
efectos parentales que afectan y causan la asincronia de eclosion. Por ello, el objetivo de
este capitulo es analizar los factores que afectan a la asincronia y estudiar si el comienzo
temprano de la incubacion durante la puesta establece la asincronia de eclosion en el
Pinglino de Magallanes.

En este capitulo se estudiara cuando comienza realmente la incubacion, la
temperatura registrada en la cascara de los huevos en la cual comienza el desarrollo del
embrion, con una técnica no-destructiva. Se analizara la relacion entre la asincronia de
eclosion y la temperatura de los huevos durante la incubacién, el volumen de los huevos, la
posicidon de los huevos en el nido durante la incubacion, el desarrollo del parche de

incubacion, la fecha de puesta, el afio y la condicioén fisica de los padres.

6.4 METODOLOGIA Y ANALISIS ESTADISTICOS

6.4.A Posicion de los huevos durante la incubacion

La mayoria de los pinglinos ponen dos huevos por nidada, que colocan uno delante del otro

durante la incubacién. En estudios previos en pinglinos del gEneyptesse ha visto
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gue la posicién posterior es beneficiosa para la temperatura del huevo, dado que el huevo
recibe mas calor y esto afectaria la asincronia de eclosion (Derksen 1977, Burger y
Williams 1979, St. Clair 1996, Massaro y Davis 20®br lo tanto, se quiso chequear en el
Pinglino de Magallanes si sucede lo mismo: si la posicion de los huevos depende de su
orden de puesta y si esto afecta a la asincronia de eclosion.

Se utilizaron nidos de los afios 2011 y 2012 a los cuales se les realiz6 la
metodologia descripta en el capitulo 1. Ademds, para determinar que huevo esta en la
posicion delantera, cada afio se chequearon 133 y 174 nidos, respectivamente, cada 4 dias
desde que la puesta finaliza y hasta la eclosion. De estos nidos se pudo determinar la

asincronia de eclosion de 30 y 37 nidos durante el 2011 y 2012, respectivamente.

6.4.B Temperatura de la cascara del huevo a la cual comienza el desarrollo embrionario

Para poder comprender como se establece la asincronia de eclosion es necesario saber a qué
temperatura el embridbn comienza a desarrollarse. De este modo se puede determinar si es
gue esto sucede para el primer huevo puesto durante la puesta o si ambos huevos de la
nidada comienzan a ser incubados simultaneamente. La temperatura que experimenta el
embridn y a la cual comienza su desarrollo es conocida como cero fisioldgico, y ocurre en
muchas especies a temperaturds®°’C (Webb 1978). En pingtinos del gén&ygoscelis

se comprob6 que esta temperatura es €€ pd/einrich y Baker 1978). En este capitulo no

se pretende estudiar el cero fisiologico del Pinglino de Magallanes porque para ello seria
necesario realizar estudios embrioldgicos que requieren la destruccion de los huevos. Sin
embargo, se pretende estudiar la temperatura, registrada en la cascara del huevo, a la cual el

mismo presenta indicios de un comienzo del desarrollo.
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El indicio de un comienzo del desarrollo del embridon se basa en el hecho que la
yema comienza a hincharse a partir del segundo dia de incubacion continua, dado que la
yema absorbe agua de la albumina (Romanoff 1960, ver también Enemar y Arheimer 1980
y 1989 donde se describe la utilizacién de esta metodologia y los distintos estadios de la
yema). En este experimento se registrara la temperatura a la cual se da este proceso de
hinchazén de la yema.

Durante el afio 2011, en el dia de puesta de los huevos, luego de rotular los nidos y
los huevos con el numero del nido, se retiraron de los nidos tres tandas de 10 huevos cada
unay se reemplazaron los huevos por huevos de yeso. Cada tanda fue llevada de a una al
Centro de Investigaciones, situado a 3.5 km de la isla, donde se incubaron los huevos
artificialmente. Luego de devolver cada tanda se recogié una nueva tanda de 10 huevos
recién puestos. Se utilizaron los primeros huevos de cada nidada. Cada tanda fue expuesta
por cuatro dias a distintas temperaturaSC2¢N = 10 huevos), 2% (N = 10 huevos) y
26°C (N = 10 huevos). De este modo se simul6 un intervalo de puesta de 4 dias para cada
grupo. Los huevos fueron colocados en una incubadora (Simen Premium, Industria
Argentina) cuya temperatura fue calibrada para cada tratamiento. La temperatura se
control6 a través de un termometro digital, previamente calibrado con un termémetro de
mercurio, y a través de un sensor de temperatura (iButton DS1921G#F50;, tamafio
17.35 x 5.89 mm, Maxim Integrated, San José CA, US) adherido a la cascara entre ambos
polos de un huevo de cada tratamiento. Con este mismo sensor se midio la temperatura de
los huevos en el campoe $taron los huevos una vez por dia manualmente y se controld
la humedad manteniendo siempre un recipiente lleno a una medida constante. Para evaluar

la hinchazén de la yema, en el dia de la puesta de los huevos y tras cuatro dias de
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incubacion en la incubadora, se tomo una foto de cada huevo en el ovoscopio (descripto en
el capitulo 2). A través del ovoscopio se pudo transiluminar la yema y medir en las
fotografias el &rea de las mismas con el programa Image Pro-Plus 4.5 (como se describe en
el capitulo 2). Para cada huevo se estimd la proporcion total del area del huevo ocupada por
la yema (&rea de la yema/érea total del huevo), y la diferencia entre el dia Gomb se

como un indice de hinchazén de la yema, si se registra incremento de la yema es un indicio
del desarrollo del embrion. Luego, se devolvieron los huevos a sus nidos originales
solamente se los chequed para controlar que eclosionen exitosamente, estos huevos no
fueron utilizados en ningun otro experimento. Esta técnica permite registrar la temperatura

del huevo a la cual el embrién comienza su desarrollo sin interrumpir su normal desarrollo.

6.4.C Temperatura de los huevos y parche de incubacion

Se utilizaron 61 nidos de las temporadas 2010 al 2013 a los cuales se les realiz6 la
metodologia descripta en el capitulo 1. Ademas, se les medio la temperatura de los huevos
como se describe en el capitulo 3. De esos datos de temperatura se extrajeron las siguientes
variables:

Th2-Th1 = Diferencia entre la temperatura promedio del segundo huevo puesto (H2) y el
primer huevo puesto (H1), desde el momento que termina la puesta hasta que se retiran los
sensores, aproximadamente dia 34 de incubacion desde la puesta del primer huevo.

Tw1 = Temperatura promedio del primer huevo puddfy flurante la puesta.

p=>T°C = Proporcién de tiempo que la temperatura del primer huevo (H1) supera el valor de
temperatura estimado en el item 6.5.B (temperatura de la cascara a la cual comienza el

desarrollo del embrion).
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Ademas, a 19 de estos nidds= 9 nidos en 2012 W = 10 nidos en 2013) se les
midio el parche de incubacién a los adultos como se describe en el capitulo 3. De los datos
de parche se extrajeron las siguientes variables:
Ti = Temperatura del parche a dia 0, dia de la puesta del primer huevo.

Ai = Area del parche a dia 0, dia de la puesta del primer huevo.

6.4.D Experimento de comienzo de la incubacion

Se utilizaron nidos de las temporadas 2010, 2011 y 2012 que fueron manipulados como
parte de otro experimento (ver capitulo 7). En estos nidos se impidié que los huevos reciban
el calor parental durante la puesta y se registrd el periodo de incubada® que
transcurren desde la puesta hasta la eclosion. Esto permitio evaluar el efecto de la
temperatura durante la puesta sobre la asincronia de eclosion.

Los primeros huevos puestos de estos nidos se almacenaron desde el dia de su
puesta y hasta la puesta del segundo huevo, momento en el cual fueron devueltos a sus
correspondientes nidos. Los huevos se almacenaron en un contenedor plastico que se forré
para evitar que el sol los afecte, pero permitiendo que queden expuestos a la temperatura
ambiente. En estos nidos se control6 la eclosion de los huevos para registrar el periodo de
incubacion.

Se comparoé el periodo de incubacion de estos huevos almacenados a temperatura
ambiente(“huevos almacenados™) con el periodo de incubacion de primeros huevos de
nidos en los cuales los huevos no fueron removidos y recibieron calor de los padres durante
la puestg“huevos controles”). Ambos tipos de huevos provinieron de nidos con intervalos

de puesta de 3 0 4 dias.
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Se promedié la temperatura diaria con los datos otorgados por el Servicio

Meteorologico Nacional.

6.4.E Andlisis estadisticos

Para evaluar si existe una posicion preferencial entre los huevos de la nidada y si esta
posicion se relaciona con la asincronia de eclosion se corrié un modelo lineal generalizado
con distribucioén “Poisson” y funcidon de enlace “logit”. La asincronia de eclosion fue la
variable respuesta, y las variables explicativas fueron: la proporcion de visitas que el primer
huevo puesto estuvo en la posicion anterior, la relacion entre el volumen del segundo y el
primer huevo puesto, y la interaccién entre ambas variables.

Para analizar las variables que afectan la asincronia de eclosion se realizaron dos
modelos lineales generalizados con distribucion “Poisson” y funcidon de enlace “logit”. En
ambos la variable respuesta fue la asincronia de eclosién. Si bien algunos nidos
eclosionaron con una asincronia de -1 dia, estos fueron descartados. En un mbdelo a) (
61 nidos), las variables explicativas fueron: el ailo (como un factor de cuatro niveles: 2010,
2011, 2012 o 2013), la diferencia de volumen entre ambos huevos (volumen del segundo
huevo menos primer huevea esta variable se la llamara a partir de ahora dimorfismo
dentro de la nidada), la condicion fisica de ambos padres, la fecha de puesta (estandarizada
como la desviacion de la mediana de la fecha de puesta de cada afo) y las variables
previamente definidas:pp-Tri (temperatura promedio de los segundos menos temperatura
promedio de los primeros huevos puestos desde la finalizacion de la puesta hasta el dia 34
de incubacién), §; (temperatura promedio de los primeros huevos puestos durante la

puesta), y pT°C (proporcion de tiempo que el primer huevo excede [86)26
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En el otro modelo b) N = 19 nidos) las variables explicativas fueron: Ti
(temperatura del parche de incubacién en el dia de la puesta del primer huevo) y Ai (area

del parche de incubacion en el dia de la puesta del primer huevo).

6.5 RESULTADOS

6.5.A Posicién de los huevos durante la incubacién

Durante el afio 2011, el primer huevo puesto paso €l B de las visitas en la posicion
anterior N = 133 nidos), mientras que en 2042 porcentaje fue de 501% (N = 174
nidos). En el 2011, la relacién de volumen entre el segundo y el primer huevo fue de 1.028
y en 2012 de 1.025, es decir que el segundo huevo fue mayor que el ptHesto
pareados primeros vs. segundos huevos puestos: 12)¥1:3.42,P = 0.001; 2012t;73=-
4.23,P < 0.0001).

No se encontr6 una relacién significativa entre la asincronia de eclosion y la
proporcién de tiempo que pasa el primer huevo en la posicién delantera (Vari@nz9,
DF = 65,P = 0.53), el volumen de los huevos (Variarz#®003 DF = 64,P = 0.99) o la

interaccion entre ambas variables (Varianz@.96, DF = 63P = 0.33.

6.5.B Temperatura de la cascara del huevo a la cual comienza el desarrollo embrionario

En los tratamientos de 28 y 25C la diferencia entre el tamafio del area de la yema y el
area total del huevo (area de la yema/area del huevo) no presenté diferencias significativas
entre el dia de puesta (dia 0) y el cuarto dia luego de haber estado en la incubadora (dia 4).
Es decir que la yema no aumento su tamaid@4 area de la yema/area total del huevo

diao = 0.752+ 0.059, x area de la yema/area total del hugve= 0.785+ 0.047, t-test
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pareadot =-1.93,P = 0.09,N = 10 huevos; 25C: x area de la yema/area total del huevo
dia 0 = 0.808+ 0.019, x area de la yemal/area total del huygyo= 0.811+ 0.047, t-test
pareadot = -0.15,P = 0.88,N = 10 huevos). Sin embargo, en el experimento d€ 36
encontré un incremento del area de la yema durante los cuatro dids: (26area de la
yema/area total del hueygo= 0.763+ 0.025,% area de la yema/area total del hyguo=
0.798+ 0.034, t-test pareadbv= -3.74,P = 0.01,N = 10 huevos). Por lo tanto, se asum
que la temperatura de la cascara en la cual comienza a hincharse lagreman indicio

de comienzo de desarrollo, es de"@6

6.5.C Variables que afectan a la asincronia de eclosiéon

En este set de datos la asincronia de eclosion fue de 0.88 dias, rango de 0 a 4 dias, y

el intervalo de puesta fue de 3.82.06 dias (rango de 3 a 4 dias). Durante la puesta la
temperatura fue en proporcion 0.8350.02 veces superior o igual a°@6(Fig. 6.1). La
temperatura promedio del primer huevo durante la puesta fue det Z248C, mucho
menor que 28C (Fig. 6.1). Durante la puesta hubo un huevo que estuvo en propor&dén 0.0
y otro 0.9 del tiempo a temperaturas superiores’@,2flcanzando temperaturas promedios

de 15.2C y 30.PC—respectivamente. En estos huevos la asincronia de la nidada fue de 3
y 1 dia—respectivamente. Solamente 4 huevos, de los 122 analizados, alcanzaron
temperaturas promedios superiores d26urante la puesta, y en estos nidos la asincronia

de eclosion vario entre los 2 y 4 dias.
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Figura 6.1. Histograma de frecuencias de temperaturas del primer huevo puesto durante el
intervalo de puesta. Se muestran las temperaturas para cada dia del intervalo de puesta,
desde el dia de la puesta (dia 0) hasta el dia de puesta del segundo hueviN(dia¥) (
nidos).

Se encontr6 una relacion significativa y positiva entre la temperatura de los
primeros huevos puestos durante la puesta y la asincronia de eclosion, también se encontro
una relacion significativa y negativa entre la diferencia de temperatura de los huevos de una
misma nidada (temperatura del segundo huevo menos temperatura del primer huevo,
registrada desde que finaliza la puesta y hasta los 34 dias de incubacién) y la asincronia de

eclosion (Tabla 6.1). Estas variables explicaron un 26.9% de la variacién registrada en la

asincronia de eclosion.
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Tabla 6.1. Modelo lineal generalizado con distribucion derer “Poissofi para la
asincronia de eclosion del Pinglino de Magallanes. Se muestran el modelo final y las
variables no significativas\(= 61 nido$.

Variables z-valor DF® P
Modelo final Ty 2.64 1,56 0.01
Tho-Thi" -2.78 1,56 0.01

Varianza DF° P
No-significativo Dimorfismo dentro de la nidala  0.21 154 0.65

Condicion fisica del macho 0.002 1,52 0.97
Afio 0.65 3,51 0.89
p>ToC® 015 1,55 0.69
Condicioén fisica de la hembra 0.08 1,53 0.79
Fecha de puesta -0.001 1,48 0.98

4Temperatura promedio del primer huevo puesto (H1) durante la puesta
® Temperatura promedio del segundo (H2) menos temperatura promedio del primer (H1)
huevo puesto desde la finalizacion del intervalo de puesta y hasta el dia 34 de incubacién
“Diferenda de volumen entre el segundo y el primer huevo puesto
4 Proporcién de tiempo que la temperatura de los huewo@@€ durante la puesta
®Grados de libertad

Se encontré6 que cuando la nidada eclosioné sincronicamente (en este grupo se
incluyeron a los nidos sincronices0 dias—y a los nidos asincrénicos de 1 dia), la
temperatura de los primeros huevos durante la puesta fue menat 26°8) que cuando
la nidada eclosioné asincronicamente (2/3/4 dias de asincronia}(Q3t%C) (Contrastes
de Tukey 0/1 vs. 2/3/# = 0.0004, DF = 56; Fig. 6.2a). Durante la puesta la temperatura
promedio de los primeros huevos fue menor en nidadas sincronitaéa)0gque en nidadas
asincronicas (2/3/4 dias) para todos los dias excepto para el ultimo dia del intervalo de
puesta (nidadas sincrénicas: @da20.8+ 0.5°C, dia = 18.1+ 0.9°C, dia = 18.1+ 0.7°C,
diag = 22.1+ 0.9°C, dig = 24.5+ 0.9°C; nidadas asincronicas: g 23.5+ 0.4°C, dia =

21.1+ 0.7°C, dig = 21.6+ 0.6°C, dig = 24.3+ 0.5°C, diag = 26.2+ 0.7 °C; t-test 0/1 vs.

138



2/3/4: Pgayo = 0.0002,Pgays = 0.01, Pgayo = 0.0004,Pgays = 0.02, Pgays = 0.1, nivel de
significancia ajustado por Bonferrdai= 0.1; Fig. 6.3).

Los primeros huevos mantenidos a temperaturas promedio bajas durante la puesta
(Tw1) tuvieron, en el dia de la puesta del segundo huevo, tasas de incremento de la
temperatura mayores que aquellos huevos que se mantuvieron a temperaturas mayores
durante la puestdasa de incremento de la temperatura del primer huevo pee$tos -
0.53 xThy, R=-0.29,P = 0.02; Fig. 6.4). En el dia de la puesta del segundo huevo estos
son efectivamente incubados (capitulo 3. tasa del incremento de la temperatura se
midié como la pendiente de la regresion lineal de la temperatura del huevo en funcion de la

hora del dia.
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Figura 6.2. a) Promedio de temperatura de los primeros huevos puestos durante la puesta y
b) diferencia en las temperaturas promedios de los segundos y primeros huevos de la misma
nidada desde la finalizaciéon de la puesta hasta el dia 34 de incubacién, en funcion de la
asincronia de eclosion. Valores negativos @deTh; indican que la temperatura de los
primeros huevos puestos es mayor que la de los segundos. Se muestran las medias con los
errores estandares y el tamafio muestral (nidos) para cada asincronia.
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Figura 6.3. Temperatura promedio de los primeros huevos puestos para cada dia del
intervalo de puesta, comenzando el dia de la puesta del primer huevo (dia 0). Las medias y
errores estandares se muestran para nidos con asincronias de 0 o 1 dia (circulos blancos) y
para nidos con asincronias de 2, 3, o 4 dias (circulos negros).

La otra variable que se relaciond con la asincronia de eclosion fue la diferencia de
temperatura promedio entre los segundos y primeros huevos puestos (Tabla 6.1, Fig. 6.2.b).
Cuando esta diferencia de temperatura fue grande y positiva, es decir que los segundos
huevos recibieron mas temperatura durante la incubacion, la asincronia fue de menos dias
qgue cuando la diferencia de temperatura fue menor (Fig. 6.2.b). La asincronia de eclosién
aumento progresivamente a medida que el segundo huevo recibié mas calor (Fig. 6.2.b). Se
encontraron diferencias significativas entre las asincronias de OR/s. @.Q2)y 0 vs.4 (P

= 0.04) (Contrastes de Tukey; Fig. 6)2.b
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Figura 6.4. Relacion entre la tasa de incremento de la temperatura del primer huevo puesto
en el dia de la puesta del segundo huevo y la temperatura promedio del primer huevo
durante la puesta. La tasa de incremento se calcul6 para cada nido andliz&dg €omo

la pendiente de la relacion lineal entre la temperatura del huevo y la hora del dia.

Todas las otras variables analizadas en el modelo (la proporcién de tiempo que pasa
el huevo a temperaturas?6°C, el dimorfismo de los huevos, la fecha de puesta, el afio y la
condicion fisica de los adultos) no afectaron a la asincronia de eclosion (Tabla 6.1).

El area del parche en el dia de la puesta del primer huevo fue de32@r’y la
temperatura del parche fue de 3%.4.3C. La temperatura promedio del primer huevo
durante la puesta (I) y el area del parche en el dia de la puesta se relacionaron
significativamente R = 0.32, F117 = 7.41, P = 0.02), pero no hubo una relacién
significativa entre la temperatura del huevo y la temperatura del peEﬁ:heO(Zl,Fl,g =
0.71,P = 0.41) En el modelo en el cual se analizé como afecta el parche a la asincronia de

eclosion, se encontrd una relacion significativa y positiva entre la asincronia de eclosion y
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el area del parche de incubacion en el dia de la puesta del primer huevo (Tabla 6.2).
Cuando la asincronia fue de 3 o 4 dias el area inicial del parche fue mayar Q1% ehf)

que cuando la asincronia fue de 0, 1 o 2 dias @ D.BcnY) (Fig. 6.5). La temperatura

inicial del parche no afecto la asincronia de eclosion (TablaHE.parche de incubacién

en el dia de la puesta del primer huevo explico un 27.6% de la variacion en la asincronia de

eclosion.

Tabla 6.2. Modelo lineal generalizado con distribucion de errdResssofi para la
asincronia de eclosién de los huevos del Pinguino de Magallanes. En este modelo se analiza
el efecto del parche de incubacion. Se muestra el modelo final y la variable no significativa
(N =19 nidos).

Variables zvalor DF° P

Modelo final A 2.02 1,18 0.04
No-significativo T -0.64 1,17 0.52

2 Area del parche de incubacion en el dia de la puesta del primer huevo
P Temperatura del parche de incubacién en el dia de la puesta del primer huevo
‘Grados de libertad

El area del parche de incubacion medido durante otros momentos de la incubacion
(4, 10, 16, 22, 28 y 34 dias) tampoco se relacion6 con la asincronia de eclosion (Fig. 6.6).
No se realiz6 este mismo analisis con la temperatura del parche de incubacion porque,
como se vio en el capitulo 4, la temperatura crece y alcanza su maximo valor estable
rapidamente, por lo tanto la temperatura durante la finalizacion de la puesta ya es la misma

gue a lo largo de toda la incubacion.
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Figura 6.5. Area del parche inicial, medida en dia de la puesta del primer—hbAgvo
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Figura 6.6 Area del parche de incubacién medida a distintos dias del periodo de incubacion
(4, 10, 16, 22, 28 y 34 dias desde la puesta del primer huevo) en funcién de la asincronia de
eclosion. Esta relacién no resulto significativa en ningan caso: &g 4= 0.07,P = 0.78;
dia 10:F;17=1.51,P = 0.23; dia 16F; 17 = 0.04,P = 0.85; dia 22F; ;7= 0.004,P = 0.95;
dia 28:F;17=1.13,P = 0.30; dia 34F; 17=0.06,P = 0.80.
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6.5.D Experimento de comienzo de la incubacion

Se comparo el periodo de incubacion de‘lagevos almacenadoa temperatura ambiente
por 3 y por 4 dias (no recibieron el calor de los adultos durante el intervalo de puesta) con
el periodo de incubacion de los huevos mantenidos normalmente en sus nidos durante el
intervalo de puesta, 3 0 4 di&huevos controles”. La temperatura ambiente durante los
dias en los cuales se almacenaron los huevos fue en promedio 11°6 fté@2peratura
maxima = 23.8C, temperatura minima durante el dia =°C) Tanto los huevos
almacenados por 3 o0 4 dias fueron expuestos a la misma temperatura ambiente dado que
ambos intervalos se generaron en simultaneo.

Los “huevos controléseclosionaron antes que los “huevos almacenadbdst-tests
intervalo de puesta 3 dias; = 8.85,P < 0.0001; intervalo de puesta 4 diags = 12.09,P
< 0.0001; Tabla 6.3). Loshuevos almacenaddgor 3 dias eclosionaron antes que los
almacenados por 4 dias (t-test 3 vs. 4 dias= 5.15,P < 0.0001; Tabla 6.3), lo mismo
sucedio en nidos “controle$ (t-test 3 vs. 4 diasizo = 4.01,P < 0.0001; Tabla 6.3). A pesar
de las diferencias significativas en el periodo de incubacion entre los huevos provenientes

de nidos con 3 y 4 dias, no hubo diferencias significativas en la temperatura promedio

durante la pueSt&(temperatura de los huevos-intervalo de puesta 3?di292-8C, SD = 3-9;; temperatura de los

huevos-intervalo de puesta 4 dfas2 1.FC, SD = 4.3, t-testdsgs=-1.33,P = 0.18).
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Tabla 6.3. Periodo de incubacion (dias transcurridos desde la puesta hasta la eclosion del
huevo) de los primeros huevos puestos en el Pingtino de Magallanes para aquellos huevos
con un intervalo de puesta de 3 o0 4 dias y que fueron normalmente incubados en sus nidos
durante la puestdhuevos controles” 0 almacenados a temperatura ambiente durante la
puestd‘huevos almacenados”. Se muestran las medias)(+ SD y elN (huevo$ para cada
tratamiento.

Intervalo de pueste Huevos controles Huevos almacenado:

3 X =39.95+1.13 X =42.31+ 0.93
N=19 N = 49
4 X=41.13+1.86 X =43.22+ 0.92
N =104 N = 64
6.6 DISCUSION

En el Pinglino de Magallanes, la temperatura de la cascara del huevo a la cual comienza la
hinchazén de la yema (como un indicio del comienzo del desarrollo del embrion) es la
misma que el cero fisiolégico para otra especie de pinguirtCY{2@Veinrich y Baker

1978). Esta temperatura es mayor que para otras especies de aves (Webb 1987). La
novedad de este resultado es el método utilizado, que permite profundizar en el estudio de
las temperaturas durante la puesta pero sin afectar la viabilidad de los huevos. Es
interesante sefialar que la temperatura d€ 24usa una mayor hinchazén en la yema que

la temperatura de 26, aunque no significativo. En los nidos asincronicos la temperatura
promedio de los primeros huevos durante la puesta estuvo entré@yg 28 C, mientras

que los nidos sincronicos la temperatura fue inferior a 186€.28sto estaria indicando que

algun tipo de desarrollo del embrion estaria ocurriendd@,3®siblemente a nivel de la
division celular, por lo cual no cambiaria la apariencia de la yema. No se pudo registrar este

desarrollo conel experimento utilizado, pero quizas tampoco se hubiera encontrado
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desarrollo al diseccionar los huevos, dado que Weinrich y Baker (1978) en su trabajo en

pingliinos y diseccionando los huevos obtuvieron la misma temperatura de desarrollo

embrionario que en este capitulo. Quizas, seria beneficioso repetir esta experiencia
aumentando el tamafio muestral por tratamiento, controlando los tratamientos por el area de
la yema y ampliando el rango de temperaturas estudiadas.

Se descarto la posicion de los huevos durante la incubacion como una posible causa
de la asincronia de eclosion. No hubo diferencias significativas en la proporcion de tiempo
que paso6 cada huevo de la nidada en la posicion anterior, y por lo tanto tampoco hubo un
efecto en la asincronia de eclosion. Los datos sobre cudl es la posicion térmica favorable
para el huevo (anterior o posterior) son contradictorios, porque pareciera depender de la
especie de pinglino estudiada. Sin embargo, la mayoria de los estudios en pinglinos
encontraron diferencias en la posiciones de los huevos (Derksen 1977, Burger y Williams
1979, St. Clair 1992, St. Clair 1996, Massaro y Davis 2004). Todos estos estudios se
realizaron erEudyptesque tienen un dimorfismo de tamafo entre sus huevos de entre 1.2-
1.7 veces méas grande el segundo que el primero (Lamey 1990). Probablemente, el gran
dimorfismo de tamafo sea responsable de la diferencias en las posiciones entre los huevos.
En este sentido, en el Pingtino de Magallanes el dimorfismo es de un 2.5% (capitulo 2).

La variable que indicaria diferencias en la abundancia de alimento entre una
temporada y la otra (el afio), la condicion fisica de los padres, la fecha de puesta y el
dimorfismo de tamafio en la nidada no afectaron a la asincronia de eclosion. El éxito de
reproduccion durante los afios de estudio en la colonia fue alto, medio y bajo (capitulo 5).
Sin embargo, ninguno de los afios fue “malo” al nivel que se ha hallado en otras colonias
del Pinglino de Magallanes (Boersma et al. 1990), y quizas por ello no se encontré un
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efecto del afio sobre la asincronia. La falta de significancia entre la asincronia de eclosion y
el dimorfismo de tamario de los huevos en la nidada puede residir en que la diferencia entre
los huevos de la nidada es pequefia. Sin embargo, De Leon et al. (2001) observaron, en
otras especies de pinguinos, que a pesar de la falta de una diferencia significativa de
volumen entre los huevos de la nidada, la asincronia de eclosion aumentd con la asimetria
de los huevos.

La clave para entender cOmo se establece la asincronia de eclosion es la temperatura
a la cual se mantienen los huevos durante la puesta. Una diferenciaC den 3a
temperatura de los primeros huevos durante la puesta generd una diferencia de asincronias
de 0/1 a 2/3/4 dias. Aquellos huevos mantenidos a temperaturas menor&S n023
comenzaron el desarrollo hasta la puesta del segundo huevo, resultando en nidos
sincrénicos. Mientras que los huevos que son mantenidos a temperaturas superiores a 23°C
experimentarian algo de desarrollo embrionario y comenzarian a desarrollarse a una tasa
proporcional a la temperatura que reciben durante la puesta, resultando en nidos
asincroénicos.

Gwynn (1953) y Lack (1968) especularon que, como el primer huevo de pinguinos
Eudyptesno es efectivamente incubado durante la puesta (similar a lo que se encontré en
este capitulo en el experimento de temperatura de comienzo de incubacién), un
“recalentamiento” de estos huevos es necesario una vez que comienza la incubacion
efectiva. Esto generaria que el primer huevo eclosione luego de lo esperado. En el capitulo
3 se vio quesl “recalentamiento” de los primeros huevos puestos es muy rapido, dado que
al dia siguiente de la puesta del segundo huevo los primeros huevos ya alcanzan la

temperatura de los segundos huevos, que son incubados inmediatamente. En este capitulo
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se encontrd que los primeros huevos expuestos a temperaturas bajas durante la puesta, en el
dia de la puesta del segundo huevo, tienen tasas de recalentamiento mayores que los huevos
que son mantenidos a temperaturas menores. Es decir que se calientan mas rapido y

alcanzan las temperaturas de finalizacion de la puesta més rapidamente que aquellos huevos
que se mantienen a temperaturas mas calientes. Por lo tanto, efectivamente pareciera existir

un recalentamiento de los primeros huevos, pero esto sucede rapidamente en el Pinglino de

Magallanes y por lo tanto no afectaria a la asincronia de eclosion.

La diferencia en el periodo de incubacion entre los huevos “controles” y los
“almacenados” a temperatura ambiente demostré6 que durante el intervalo de puesta los
adultos realmente transfieren calor a los huevos, y este calor genera el comienzo del
desarrollo del embrion. La diferencia en el periodo de incubacion entre los huevos
“almacenados” y los “controles” fue aproximadamente de 2 dias, que equivale a la
asincronia de eclosion tipica del Pingiino de Magallanes. Ademas, el menor periodo de
incubacion encontrado en aquellos huevos de nidadas con intervalo de puesta de 3 dias con
respecto a los de 4 dias, puede deberse a que en el intervalo mas corto el primer huevo
comienza a ser incubado efectivamente antes, porque el segundo huevo es puesto antes, que
cuando el intervalo es mayor. Lo cual coincide con la diferencia en el periodo de
incubacion hallada que es de un dia.

El area del parche al momento de la puesta del primer huevo se relacioné
positivamente con la temperatura de los huevos durante la puesta y por lo tanto con la
asincronia de eclosion. Dada la relacion previamente hallada entre la temperatura de los
huevos y el parche de incubacion este resultado era esperable. Si la temperatura de los
huevos influye a la asincronia, entonces aquel factor que determina la temperatura (parche)
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también deberia de afectar la asincronia. Sin embargo, la temperatura del parche no se
relaciono con la asincronia. Quizas, porque la temperatura del parche no varia tan
drasticamente como el area. Hubiese sido conveniente utilizar una metodologia de
medicion més precisa. También, al ser baja la variacion entre nidos en cuanto a la
temperatura del parche y haber estudiado pocos nidos, no se logre hallar un efecto de la
temperatura del parche sobre la asincronia. Probablemente, las otras medidas del area
tomadas durante la incubacion no afecten a la asincronia de eclosion, porque ya se
encontraban ambos huevos de la nidada y por lo tanto una diferencia en el area no generaria
un efecto en la asincran

Se encontré una relacion entre la asincronia de eclosion y la diferencia de
temperatura a lo largo de toda la incubacion entre los segundos y primeros huevos. Cuando
el segundo huevo recibié mas temperatura que el primero entonces la asincronia fue menor.
Este resultado no era esperado, dado que anteriormente se vio que no hay diferencias
significativas en la temperatura de ambos huevos una vez finalizada la puesta (capitulo 3)
ni tampoco entre la posiciones de los huevos. Sin embargo, parece ser que por mas pequefia
que sea esa diferencia de temperatura alcanza para afectar a la asincronia de eclosion.

A pesar que se ha propuesto previamente que el comportamiento de los adultos
durante la incubacién controla la asincronia de eclosién en el Pinguino de Magallanes
(Rebstock y Boersma 2011), en este capitulo se demostré que es la temperatura a la cual se
mantienen los huevos durante la puesta el factor determinante de la asincronia. Esta
temperatura esta controlada por el desarrollo del parche de incubacion y no por las posturas
de los adultos durante la incubacion. Por lo tanto, es el parche de incubacion el que controla
la asincronia a través de su tamafio al momento de comenzar la puesta. Ademas, la

150



diferencia de temperatura de incubacién entre los huevos de la nidada una vez finalizada la
puesta también influye en la asincronia de eclosion. En conclusion, las variables

relacionadas con la abundancia de alimento o condicion de los padres se descartaron como
fuentes de variacion de la asincronia. La asincronia pareciera estar determinada por

restricciones en el desarrollo del parche durante la puesta.
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CAPITULO 7

CAUSAS ULTIMAS DE LA ASINCRONIA DEECLOSION EN EL
PINGUINO DE MAGALLANES:
HIPOTESIS DEREDUCCION DENIDADA

7.1 RESUMEN—La asincronia de eclosion se ha pensado muchas veces como una
estrategia adaptativa de las aves frente a ambientes variables. En este sentido se ha
postulado que cuando la abundancia de alimento es baja, la asincronia facilitaria la muerte
del ultimo pichdn en nacer sin necesidad que los padres gasten energia en criarlo, mientras
gue si la abundancia de alimento es alta entonces pueden criar a ambos pichones. El
Pinguino de MagallanesSpheniscus magellanicugresenta una asincronia de eclosion de

2 dias yreduccion de nidada facultativa, mayormente el ultimo pichdn en nacer muere de
inanicion. Es por ello que en este capitulo se puso a prueba la “Hipoétesis de Reduccion de

Nidada” a través de un estudio manipulativo donde se controld la asincronia con la cual

nacieron los pichones en la colonia de la Isla Quiroga, Santa Cruz (47°45°S, 65°53'W). Se
encontraron diferencias en la mortalidad de los pichones en cuanto a los afios, e incluso una
menor supervivencia de los segundos pichones en nacer en nidos asincrénicos comparado
con los primeros pichones de nidos asincronicos, en especial en el afio “malo”. Ademas, los

pichones de nidadas sincrénicas murieron mas tarde que los pichones de nidadas
asincronicas. Por otro lado, se encontréo que pichones independizadbsnerfi@alo”

pesaron mas si pertenecian a nidos asincronicos que si pertenecian a nidos sincrénicos. Por
el contrario, no se encontrd que los ultimos pichones de nidadas asincronicas murieran mas
0 pesaran menos que los ultimos pichones de nidadas sincrénicas. No existen evidencias
claras para determinar un cumplimiento de la “Hipotesis de Reduccion de Nidada” en el

Pinglino de Magallanes.
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7.2 INTRODUCCION

La asincronia de eclosion es el lapso de dias que tarda una nidada en eclosionar
completamente. Existen cuatro tipos de hipétesis que intentan explicar por qué ocurre la
asincronia de eclosion: 1) las hipétesis que tienen en cuenta la seleccion directa debido a la
coordinacién entre la eclosion y el momento en la temporada en que esto sucede
“coordinacion del momento de eclosion™; 2) las hipotesis que postulan que la asincronia
puede causarse porque facilita la reduccion adaptativa de nidada; 3) las hipétesis que
proponen que la asincronia sucede porque ésta aumenta la eficiencia energética de lo
padres durante la cria de los pichoned) las hipétesis que plantean a la asincronia como
no adaptativa y expresan que es el resultado de restricciones fisiologicas o ambientales
(clasificacion segun Magrath 1990). Todas las hipo6tesis que proponen a la asincronia de
eclosion como un resultado adaptativo se basan en la posibilidad que los padres pueden
controlarla.

Dentro del tipo de hipotesis 1, que abarcan la “coordinaciéon del momento de
eclosion”, se encuentra la “Hipotesis del Conflicto Sexual” (Sexual Conflict Hypothesis).
Esta postula que, en el caso que las hembras incuben los huevos, pero los machos colaboren
con la alimentacion de los pichones, entonces una eclosion asincronica aumentaria la
inversion que realizan los machos sobre las nidadas, porque deberian alimentar por mas
tiempo a la nidada (Slagsvold y Lifjeld 1989). Ademas, este tipo de hipotesis de
“coordinacion del momento de eclosion” también abarca a aquellas en las cuales se plantea
gue el comienzo de la incubacion temprana es adaptativo y que la asincronia de eclosién es
simplemente una consecuencia de ello (todas estas hipétesis estan explicadas en el capitulo

3). Por ejemplo la “Hipotesis dePredacion del Nido” (Nest Predation Hypothesis; Dunlop
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1910, la “Hipétesis de Apresuramier? (Hurry-up Hypothesis; Slagsvold 1986), la
“Hipotesis de la Viabilidad del Huevo” (Egg-viability Hypothesis; Veiga 1992), la
“Hipodtesis de Sitios de Nidificacion Limitados” (Limiting Breeding Oppotunities
Hypothesis; Beissinger y Waltman 1991)a “Hipdtesis de Parasitismo de Cria” (Brood
Parasitism Hypothesis; Wiley y Wiley 1980, Romagnano et al. 1990).

Dentro del tipo de hipétesis 2, aquellas que postulan que la asincronia se selecciona
porque facilita la reduccion adaptativa de nidada, se encuenirda “Hipotesis de
Reduccion de Mada de Lack” (Lack’s Brood Reduction Hypothesis; Lack 1947), la cual
plantea que la asincronia generaria un beneficio para los padres en el caso que la
abundancia de alimento sea baja, dado que el Ultimo pichdn en nacer moriria rapidamente y
sin generar mayores costos para ellos. Este pichén se encontraria en desventaja de tamafio
con respecto a su hermano que nacié antes y por lo tanto seria perjudicado al momento de
obtener el alimento. De modo contario, si la abundancia de alimento es favorable, el tltimo
pichén en nacer, mas alla de su desventaja de tamafo, podria ser alimentado, porque el
alimento alcanzaria para criar ambos pichones. Esta hipétesis se selecciona bajo
condiciones variables de alimentacién. Asi, el tamafio de nidada éptimo se regula a través
de la abundancia de alimento y la asincronia de eclasj6iHipotesis de Reduccion de
Nidada ligada” (Insurance and Obligate Brood Reduction; Dorward 1962), en ella se
postula que la asincronia se selecciona dado que los padres solamente pueden criar un solo
pichon y la diferencia de tamafo entre los pichones generaria la muerte del dltimo pichén
en nacer. En este caso la eclosion de los huevos es impredecible y por lo tanto el dltimo
huevo seria un reaseguro ante la posible pérdida de huevos de la—+alkEdaen la
eclosion. Muchas veces el ultimo pichdn muere por agresion de sus hermanos mas grandes.
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c) “Hipotesis de Reduccion de Nidada Facultativa” (Insurance and Facultative Brood
Reduction; Nisbet y Cohen 1975), en este caso tanto la eclosion como la abundancia de
alimento son impredecibles y se complementan, si el alimento es abundante entonces el
altimo huevo es un reaseguro contra fallas en la eclosion. Mientras que si el alimento es
escaso, Yy no falla leclosion, actua la reduccion de nidada. d) “Hipotesis de Manipulacion

de la Proporcion de Sexos en lad&da” (Sex Ratio Manipulation Hypothesis; Slagsvold

1990), la cual propone que la asincronia se selecciona dado que permitiria la muerte del
ualtimo pichdn que seria del sexo mas costoso. En este caso las especies deben tener un alto
grado de dimorfismo sexual y el sexo mas grande debe tener un mayor requerimiento
energético al momento de la crianza. Ademds, las hembras deberian manipular
facultativamente la proporcion de sexos de la nidada, siendo los ultimos huevos del sexo
mas costoso.

En el caso del tipo de hipétesis 3, las que proponen que la asincronia sucede porque ésta
aumenta la eficiencia energética de los padres cuando crian una nidada, se plantean varias
hipotesis: a)“Hipotesis de Reduccion del Pico de Demanda” (Peak Load Reduction;
Hussell 1972), postula que si los requerimientos energéticos de los pichones son mayores a
una determinada edad del crecimiento, entonces la asincronia facilitaria reducir esa
demanda energética para los padres porque los pichones tendrian distintas edades. b)
“Hipotesis de Rivalidad entre Hermahd$Sibling Rivalry; Hahn 1981), postula que la
asincronia se selecciona dado que es un mecanismo que permite reducir la competencia
entre hermanos, y por lo tanto el costo que la competencia conllevaria para los padres. Al
ser un hermano mas pequefio seria menor la competencia y mas facil la reduccion de
nidada. ¢ “Hipotesis de Diversidad en la Dieta y Entrega dé@nh8nto” (Dietary Diversity
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and Food Supply; O'Connor 1978), en este caso los pichones pequefios se alimentan de
items pequefios, y escasos, y los mayores de presas mas grandes, por lo tanto la asincronia
se selecciona dado que disminuiria la demanda de los items escasos.

La asincronia de eclosion también podria ser consecuencia de restricciones
ambientales o fisiolégicas sobre las hembras y no un mecanismo adaptativo (tipo de
hipétesis 4). En este sentido se plantean las hipotesis de: a) “HipoOtesis deRestricciones
Energéticas”, (Energy ConstraintsHypothesis; Slagsvold 1986), la cual propone que la
asincronia refleja las restricciones ambientales a las que estan expuestas las hembras
durante la puesta. Esta hipotesis propone que, dado que las hembras deben alimentarse
antes de comenzar la incubacion, no podrian comenzar la incubacion hasta finalizada la
puesta. Cuadndo comienzan la incubacién y la subsecuente asincronia dependen de la
abundancia de alimento. Si el alimento es abundante comenzarian a incubar antes y habria
mas asincronia, de lo contrario los nidos serian mas sincronicos. b) “Hipoétesis de
Restricciones fsiologicas”, (Hormone Hypothesis; Mead y Morton 1985), propone que la
asincronia de eclosion es una consecuencia de una funcion dual que tiene la prolactina en el
comienzo de la incubacion y la finalizacion de la puesta, lo cual generaria que coraiencen
incubar antes de finalizar la puesta.

La asincronia tipica de la nidada del Pingliino de Magallanes es de 2 dias (Boersma
et al. 1990), pero en la colonia de este estudio la asincronia de eclosién es un poco menor
(ver capitulo 5)En esta especie, algunas de las hipétesis mencionadas anteriormente no
son factibles dada su biologia reproductiva. Por ejempl@]ilgotesis de Apresuramientd
no seria factible porque la abundancia de alimento en este sitio de estudio no disminuye tan
drasticamente a lo largo de la temporada (Ciancio et al. 2015) como para afectar a pichones
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que nacen con una asincronia de dos dias. Las hipotesis de “Conflicto Sexud’ y
“Restricciones Energéticas” quedan descartadas dado que ambos sexos incuban l0s huevos
(Boersma et. al 1990).as hipotesis de “Reduccion de Nidada ligada” queda desechada

dado que en Pinguino de Magallanes muchos nidos crian dos pichones, por lo tanto tienen
la capacidad de criar dos pichones. La hipétesiRdduccion de Nidada Facultativa” no

podria explicar la asincronia dado que la falla en la eclosién es muy baja en e&adespec
pingliino como para generar que la asincronia sea adaptapual(c2). La “Hipotesis de
Diversidad en la Dieta y Entrega delihento” quedaria descartada porque en Pinguinos

de Magallanes los pichones son alimentados con una mezcla regurgitada homogénea (Frere
et al. 1996). h “Hipotesis de la Viabilidad del Huevo” tampoco seria factible dado que los

sitios de nidificacién de los pingliinos no alcanzan temperaturas tan altas (capitulo 1 item 2)
como para afectar la viabilidad de los huevos. Estas temperaturas deberian desencadenar el
comienzo de la incubacion (Webb 1987). (‘Hipotesis de Reduccion del Pico de
Demanda” tampoco tiene mayor sentido en el Pingliino de Magallanes dado que éste tiene
un periodo de cria de los pichones muy largo (Boersma et al. 1990, Frere et al. 1996), por lo
tanto un lapso de dos dias de asincronia de eclosion, si bien genera asimetria de tamafio
entre los pichones, no generaria pichones tan disimiles como para reducir la demanda
energética en los padres. {Hipotesis de Sitios de Nidificacion Limitados” no parece ser

el caso para estos pinglinos porque durante la temporada se ven gran cantidad de nidos
vacios (Barrionuevo y Frere obs. pers., Stokes y Boersma Z0fiflnente, la “Hipotesis

de Parasitismo de Cria” también queda descartada dado que en esta especie de pingiiinos,

hasta el momento, no hay evidencias de parasitismo de cria.
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Sin embargo, varias de las hipétesis mencionadas anteriormente deberian de ser
estudiadas al momento de explicar la asincronia de eclosion en el Pinglino de Magallanes.
Asi, la“Hipotesis de Predacion del Nido” no podria ser totalmente descartada dado que en
las colonias hay gran cantidad de predadores. Si bien la inanicidén es la principal causa de
muerte de pichones, la predacion abarca entre un 20-50% de la causa de muerte en los
pichones y es la principal causa de fallas durante la incubacion (Yorio y Boersnaa 1994
Frere et al. 1998 La “Hipotesis de Manipulacion de la Proporcion de Sexos endaiy
también deberia ser estudiada dado que existe un dimorfismo entre los sexos (Scolaro et al.
1983, sin embargo haria falta investigar si es que algin sexo se encuentra sesgado al
altimo huevo en eclosional.a “Hipotesis de Restricciones Fisioldgicdsvaldria la pena
estudiarla porque en pinglinos se ha visto que la prolactina regula el desarrollo dey parche
el comienzo de la incubacién (Lea y Klandorf 2002), por lo tanto se deberia investigar si
esta hormona esta también involucrada en la finalizacién de la ovulacion en pinguinos. La
“Hipotesis de Rivalidad entre Hermanos” no puede ser descartada, dado que Si bien no hay
evidencia de competencia directa entre hermanos (agresiones), el pichbn mas grande
monopoliza el alimento de la nidada (Blanco et al. 1996).

La “Hipotesis de Reduccion de Nidada” fue puesta a prueba en el Pingiiino de
Magallanes en un estudio no experimental (Boersma y Stokes 1995). En este estudio
(Boersma y Stokes 1995) se encontraron pocas evidencias a favor de la misma. Se concluy6
que la asincronia no es la principal causa de la reduccion de nidada y que es la asimetria de
peso entre los pichones de una misma nidada la que causa la reduccion. La relacion entre la
asimetria de peso y la asincronia es significativa pero débil. Sin embargo, nunca se realizo
un experimento para forzar la asincronia de eclosion y poder determinar fehacientemente si
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es que tiene importancia adaptativa. Por lo tanto en este capitulo se pondra a prueba la

“Hipotesis de Reduccion de Nidada™.

7.3 HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Hipotesis:

La asincronia de eclosion en el Pinglino de Magallanes tiene un caracter adgpsativo
cumple la Hipotesis de Reduccion de Nidada.

Predicciones:

a) Dentro de las nidadas, habra mayor mortalidad de los pichones que nacen ultimos
y/o, aquellos que no mueran, pesaran menos al momento de independizarse que los que
nacen primeros. Mas aun, estas diferencias seran mas netahfes “malos” en nidos
asincronicos.

b) En afios “malos”, las nidadas asincronicas tendran una menor mortalidad de sus
pichones y/o, los pichones que no mueran, pesardn mas al momento de independizarse que
los pichones de las nidadas sincronicas.

C) Los pichones que nacen segundos en nidadas asincronicas moriran mas y/o,
aguellos que no mueran, pesaran menos al momento de independizarse que los pichones
gue nacen segundos en nidadas sincrénicas.

d) Los segundos pichones de nidadas asincrénicas moriran antes que los segundos

ichones de nidadas sincronicas, esta tendencia se incrementara en afios “malos”.
9
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7.4 METODOLOGIA Y ANALISIS ESTADISTICOS

7.4.A Metodologia

Se utilizaron 124 nidos de las temporadas 2010 a 2012. A todos los nidos estudiados en este
capitulo se les realizé la metodologia descripta en el capitulo 1. Ademas, todos los huevos
fueron rotulados con el nimero de nido. En el dia de la puesta del primer huevo estos
fueron retirados inmediatamente del nido y reemplazados con huevos hechos de yeso (HY),
del mismo color y tamafio que los huevos de pinglinos. Los huevos verdaderos fueron
almacenados en contenedores de plastico, forrados para evitar el ingreso del sol, que se
dejaron en la isla a la intemperie. Luego, los nidos fueron revisados diariamente para
establecer la puesta del segundo huevo. En el dia de la puesta del segundo huevo se
dividieron los nidos en dos tratamientos:

- Tratamiento sincronico (Fig. 7.1.aNx10= 13 nidos,Nzp11 = 18 nidos,Nzp12 = 31

nidos). En estos nidos, en el dia de la puesta del segundo huevo, se quitaron los huevos de
yeso y se devolvieron los primeros huevos puestos a sus respectivos nidos. Por lo tanto, en
cada nido habia un segundo huevo recién puesto y el primer huevo de ese nido.

- Tratamiento asincronico (Fig. 7.1.bNx610= 12 nidos,N2p11 = 23 nidos,Noo12 = 27

nidos). En estos nidos, en el dia de la puesta del segundo huevo, se devolvieron los
primeros huevos a sus respectivos nidos y se retiraron los segundos huevos recién puestos.
Los segundos huevos también fueron rotulados con el nimero de nido y almacenamos en el
contenedor plastico. Por lo tanto, en cada nido habia un primer huevo perteneciente a ese

nido y un huevo de yeso. A los cuatro dias de la puesta del segundo huevo se devolvio el
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segundo huevo a su nido y se retird el huevo de yeso, por lo tanto en el nido habia un

primer y segundo huevo.

'@ .
' ) @
S N7 Tratamiento
0 @ @ sincronico

v

. Iratamiento
asincronico

\
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) =@ ] [o®
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Intervalo de puesta 4 dias
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-
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Figura 7.1. a) Tratamiento sincrénico y b) tratamiento asincronico. En el eje x se muestra el
progreso de los dias comenzando desde la puesta del huevo primer huevo (H1), la puesta
del segundo huevo (H2) y 4 dias después. Los circulos negros representan los huevos de
yeso (HY) y los circulos blancos los H1 y los H2, las flechas indican si los huevos se
retiran o se colocan en los nidos, que estan representados con los rectangulos. En cada
rectangulo se muestran los huevos que se dejan en los nidos.

Se decidi6 realizar esta manipulacion porque permite conservar el orden de puesta
de cada huevo, de este modo los primeros huevos eclosionaran primero y los segundos
luego. Ademas, al realizar la manipulacién sobre los huevos y no sobre los pichones se
descarta generar variaciones debido al bagaje genético de los pichones.

Luego, se continto con la metodologia descripta en el capitulo 1. Se registré la edad
de la mortalidad de los pichones (en dias) como la edad del dltimo control en el que fueron
encontrados vivos. Se asumid que el pichdn murié por inanicion si estaba por debajo del

estimado para esa edad en una curva de crecimiento. Esta curva se confeccioné con
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pichones independizados de nidos controles, no manipulados, y se estimé el peso que
debian tener para cada edad del crecimiento. Se utilizaron Unicamente los nidos cuyos

pichones murieron por inanicion.

7.4.B Analisis estadisticos

Para analizar la supervivencia de los pichones se realiz6 un modelo lineal mixto
generalizado con distribucion de errores “Binomial” y funcién de enlace “logit”, con la
supervivencia como variable respuesta, el nido como efecto aleatorio, y el afio (2010, 2011
0 2012), tratamiento (asincrénico o sincrénico), el orden de eclo$i8ho(#%9, todas las
interacciones dobles posibles y la interaccion triple como efectos fijos.

La edad de la mortalidad de los pichones que no llegaron a independizarse se
analizé a través de un modelo lineal con la edad como variable respuesta y como variables
predictivas: el afio (2010, 2011 o 2012), el orden de eclosfi (1), el tratamiento
(asincroénico o sincrénico) y todas las interacciones dobles posibles.

Para los pichones independizados se extrajo el peso asintético realizando, para cada
uno, una curva de crecimientgpeso vs. edadajustada a Gompertz (ver capitulo 4).
Luego, se analizaron por separado a los pichones que se independizaron con sus hermanos
y a los que se independizaron solos (porque en algin momento del crecimiento el hermano
murio). Esta division se realizé porque el peso de un pichon de la nidada puede estar
influenciado por el peso de su hermano. Para las nidadas con un pichén se realizé un
modelo lineal con el peso asintético como variable respuesta, y como variables predictivas
el afio (2010, 2011 o 2012), el orden de eclosi6f*@L 2", el tratamiento (asincrénico o

sincrénico), la interaccién entre el afio y el tratamiento, y entre el tratamiento y el orden de
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eclosion. La interaccion triple y la doble entre el orden de eclosién y el afio no fueron
analizadas porque el tamafio muestral para cada una de estas interacciones era bajo.

Para nidadas con dos pichones independizados, se realiz6 un modelo lineal mixto
con distribucion de errores “Gaussiana” y funcién de enlace “identidad” para estudiar el
peso asintotico (variable respuesta). El efecto aleatorio fue el nido y los efectos fijos el afio
(2010, 2011 o 2012), el orden de eclosiéfi®tb 29, el tratamiento (asincrénico o

sincronico), todas las interacciones dobles y la triple.
7.5 RESULTADOS

Los afios 2010 y 2011 fueron afios “buenos” y el 2012 “malo” en cuanto a las condiciones

de alimento y ambientales (ver capitulo 5). En los nidos manipulados el éxito reproductivo
de los afios “buenos” fue de: 2010 = 1.08 pichones/nido, 2011 = 1.56 pichones/nido.
Mientras que para el afio malo el éxito fue de: 2012 = 0.93 pichones/nido. Solamente se
encontraron diferencias significativas entre el éxito de los nidos controles y manipulados
para el afio 2010 (Mann-Whitney U test: 2046:2.18,P = 0.03; 2011z = 0.61,P = 0.54;

y 2012:z=-1.5,P = 0.13). En el afio 2010, en los nidos manipulados, la cantidad de nidos
con 1 o 2 pichones independizados fue similar, sin embargo en 2011 la mayoria de los
nidos tuvieron 2 pichones por nido, y en el 2012 la mayoria tuvo 1 solo pichén por nido

independizado (Tabla 7.1).
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Tabla 7.1. Porcentaje de nidos de Pingiiino de Magallanes con ninguno, 1 o 2 pichones
independizados por nido durante los afios de la manipulacion (2010, 2011 y 2012).

Ao Pichones independizados por n{@6)

0 1 2
2010 24 44 32
2011 5 34 61
2012 21 65 14

Las asincronias halladas para los tratamientos sincrénicos fueron de -1 (reversion: el
segundo pichdn nace antes que el primero), 0 o 1 dia y para los tratamiento asincrénicos

fueron de 3, 4 o 5 dias (Fig. 7.2).

34
32
30
28
26
24
22
20
18
16
14
12
10

Cantidad de nidos

o N A O

-1 0 1 2 3 4 5
Asincronia de eclosion (dias)
Figura 7.2. Cantidad de nidos para cada tratamiento; el tratamiento sincronico incluyo nidos
con: -1, 0 y 1 dia de asincronia de eclosién, y el asincrénico incluyé nidos con asincronias
de 3,4y 5 dias.
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En los nidos manipulados la condicion fisica de los machos y de las hembras no
difirié significativamente entre afios (hembrBsiz: = 1.31,P = 0.27; machosF; 119 =
1.29,P = 0.28).

En el modelo de supervivencia, la interaccion triple (orden de eclosion, tratamiento
y afio) no se relacion6 con la supervivencid € 0.35, P = 0.84), ni tampoco las
interacciones dobles entre el tratamiento y el gffo=(0.32,P = 0.85) y el orden de
eclosion y el afiof = 2.22,P = 0.33). Si se relaciond positivamente la supervivencia con
el afo, el orden de eclosion por si solo y la interaccion entre tratamiento y orden de
eclosion (Tabla 7.2). Los pichones nacidos en el afio 2011 sobrevivieron mas que los
pichones nacidos en 2010 y 2012 (Tabla 7.2). Los primeros pichones nacidos en las nidadas
también sobrevivieron mas que los segundos pichones nacidos (Tabla 7.2). Sin embargo,
esta ultima relacion significativa dependié del tratamiento. Los segundos pichones nacidos
en nidos asincronicos sobrevivieron menos que los primeros pichones de nidos sincronicos
(Contrastes de Tukeyz = -2.72, P = 0.03) y que los primeros pichones de nidos
asincrénicos (Contrastes de Tukey -3.89,P < 0.0001) (Fig. 7.3). La supervivencia de
los segundos pichones no difiri6 de acuerdo a su tratamiento de origen, tanto segundos
pichones de nidos sincrénicos como asincrénicos murieron por igual (Contrastes de Tukey

z=1.82,P = 0.26; Fig. 7.3).
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Tabla 7.2. Modelo lineal generalizado mixto, con distribucién de errores Binomial, para la
supervivencia de los pichones de Pingtinos de Magallanes. Se muestran los resultados
estadisticos de las variables significativas. Los nidos fueron manipulados modificando el
comienzo de la incubacion generando dos tratamientos: nidos sincronicos (-1, 0, 1 dias de
diferencia de eclosién entre el primer y segundo huevo) y nidos asincronicos (3, 4 y 5 dias
de diferencia de eclosion). El orden de eclosion se refiere a los primeros y segundos
pichones nacidos.

Variables z-valor P
Tratamiento -1.35 0.17
Afo (2011 vs. 2012) -4.46  <0.0001
Afo (2011 vs. 2010) -2.745 0.01
Orden de eclosi6fL®° vs 2'°) -3.89 < 0.0001
Tratamiento x orden de eclosiér  2.23 0.03

o
0

**

e
3

o
)

e
[$)]
*
*

Proporciéon de pichones independizados
o
»

e Mean
0.3 LLI__Mean+0.95"SE
A1l A2 S1 S2

Tratamiento-Orden de eclosion
(AS-1/2)
Figura 7.3. Proporcién de pichones independizados en funcién del tratamiento y el orden de
eclosion. El tratamiento se refiere a A=asincronico y S=sincrénico, para lograr estos
tratamientos se manipulé el comienzo de la incubacién. El orden de eclosion se refiere a
1=1°"% o 2=2"° pichones nacidos. Se muestran las metliéss errores estandares vy las
diferencias estadisticas con asteriscos (*, **).
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A pesar que la interaccion triple no resulto significativa en el modelo, la diferencia
hallada en la supervivencia en nidos asincrénicos entre primeros y segundos pichones
nacidos reside en el afio 2012 (Wilcoxon test pareado nidos asincrorfi@oss.12'°°
pichonesz = 2.74,P = 0.006,N = 27 nidos) y no en los afios 2010 (Wilcoxon test pareado:
z=1.01,P=0.31,N =12 nidos) y 2011 (Wilcoxon test pareade: 1.12,P = 0.26,N = 23
nidos).

La edad de la mortalidad de los pichones para cada variable analizada se describe en
la Tabla 7.3. No se encontr6 una relacién entre la edad y el afio, orden de eclosion y las
interacciones dobles: orden de eclosién y afio, y orden de eclosion y tratamiento (Tabla
7.4). Sin embargo, si se encontr6 una relacion entre la edad y la interaccion entre el
tratamiento y el afio (Tabla 7.4, Fig.7.4). Los pichones de los nidos sincrénicos del afio
2012 murieron mas tarde que los pichones de nidos asincrénicos de ese misine afio (
2.84,P = 0.05) y que los pichones de nidos sincronicos del afio 2612.90,P = 0.05

Contrastes de Tukey).
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Tabla 7.3. Edad de mortalidad de los pichones de Pinglino de Magallanes, se muestran las
edades medias para cada nivel de las variables analizadas, ademas sus intervalos de
confianza y el tamafio muestral. Tratamiento se refiere a nidos modificados en su comienzo
de incubacion que resultaron en nidos sincrénicos o asincronicos.

Variables Media Intervalo de Confianza N
(edad en dias) -95 +95
Afo 2010 16.2 9.33 23.0 22
2011 15.6 7.98 23.2 18
Tratamiento 2012 22.1 17.9 26.2 61
Asincronico 16.3 11.6 20.8 51
Sincroénico 23.0 18.5 275 50
Orden de eclosion 1% 18.3 12.9 23.6 37
20° 20.4 16.3 245 64
Pichones por nido 1 pichén 20.7 16.6 24.7 63
2 pichones 17.9 12.7 23.2 38

Tabla 7.4. Modelo lineal para la edad de mortalidad de los pichones de Pinguino de
Magallanes. Tratamiento se refiere a nidos modificados en su comienzo de incubacion que
resultaron en nidos sincrénicos o asincrénicos. Se muestran todas las variables analizadas
con los estadisticos.

Variables F P

Tratamiento 441 0.04
Tratamiento x afio 3.37 0.04
Afno 1.69 0.19
Orden de eclosiér afio 1.19 0.31
Orden de eclosién 0.94 0.33

Tratamiento x orden de eclosic 0.23 0.63
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Figura 7.4. Edad de la mortalidad de los pichones en funcion del tratamiento
(A=Asincronico, S=Sincronico) y el afio. Se muestran las medias y los intervalos de
confianza (-95%, +95%) y con asteriscos (*, **) las diferencias significativas.

El peso asintético de los pichones se muestra en la Tabla 7.5, detallando el peso en
cada combinacion posible de las variables estudiadas (orden de eclosién, tratamiento, afio y
cantidad de pichones por nido). El peso asintdtico de los pichones que se independizan
solos, porque en algin momento del crecimiento sus hermanos mueren, y el peso de los
pichones que se independizan junto a sus hermanos no difieren significativamgrée (
con hermang= 3215+ 480 g, X pichén sin hermana= 3118+ 568 g; t-testti44=-1.12,P = 0.26). Si se
realiza este mismo analisis para cada afio, solamente se encontr0 una diferencia
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significativa en el 2011, siendo los pichones que se independizan solos mas pesados que los
pichones que se independizan con un hermano (t-test pichon solo vs. pichén con hermano:
2011:te, = 2.72,P = 0.01; 2010ty = 1.01,P = 0.32; 2012t5, = 1.55,P = 0.13).

A pesar que los pichones pesen lo mismo sin importar su tamafio de nidada al
momento de la independencia, por cuestiones estadisticas (ver item 7.4), se realizé un
andlisis para los nidos con 1 pichon y otro para los que independizaron ambos pichones. En
ambos modelos solamente el afio y el peso asintético se relacionaron significativamente
(Tabla 7.6). Siendo los pichones del 2012 (pichdén sin hermano:  =t2889, pichon
con hermano:x = 2614 80 g) mas livianos que los pichones del 2010 (pich6n sin
hermano:x = 345% 109 g, pichdn con hermana: = 33181 g) y del 2011 (pichdn sin
hermano:x = 369@ 68 g, pichén con hermana: = 33739 g) (Contrastes de Tukey: 1
pichon: Pao12vs.2010= 0.001, P2o12vs.2011= 0.0001; 2 pichonesPo12vs.2010Y P2012vs 2011 <

0.0001).
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Tabla 7.5. Peso asintotico de los pichones de Pinguinos de Magallanes para cada
combinacion de variables analizadas: orden de eclosion (priméros segundes-2
pichones en nacer), tratamiento (nidos modificados en su comienzo de incubaciéon que
resultaron en nidos sincrénieess, o asincronices-A), afio de estudio (2010, 2011 o
2012) y cantidad de pichones independizados por nido (1 o 2 pichones). También se
muestran las medias, errores estandares, intervalo de confianza y tamafio muestral para
cada combinacion de estas variables.

Variables Media Error estandar Intervalo de confianza (g N
OE-T-ANO-PxN*  (Q) Q) -95 +95 (pichones)

1-A-2010-1 3445 186 3077 3814 5
2-A-2010-1 3387 294 2805 3969 2
1-S-2010-1 3505 416 2682 4329 1
2-S-2010-1 3523 294 2940 4105 2
1-A-2011-1 3702 157 3391 4013 7
2-A-2011-1 3711 240 3236 4186 3
1-S-2011-1 3674 240 3199 4149 3
2-S-2011-1 3596 416 2772 4419 1
1-A-2012-1 2906 101 2706 3105 17
2-A-2012-1 2984 240 2508 3459 3
1-S-2012-1 2749 125 2501 2998 11
2-S-2012-1 2645 157 2334 2956 7
1-A-2010-2 3296 240 2821 3772 3
2-A-2010-2 3077 240 2602 3553 3
1-S-2010-2 3440 169 3104 3776 6
2-S-2010-2 3326 169 2989 3662 6
1-A-2011-2 3413 115 3185 3642 13
2-A-2011-2 3291 115 3063 3519 13
1-S-2011-2 3493 120 3255 3730 12
2-S-2011-2 3293 120 3055 3531 12
1-A-2012-2 2914 294 2331 3495 2
2-A-2012-2 2737 294 2155 3319 2
1-S-2012-2 2503 169 2166 2839 6
2-S-2012-2 2584 169 2247 2919 6

%0E=orden de eclosion (1/2), T=tratamiento (A:asincrénico/S:sincrénico), PxN=cantidad
de pichones independizados por nido (1/2).
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Las otras variables e interacciones analizadas no fueron significativas (afio, orden de
eclosion, todas las interacciones dobles posibles y la triple; Tabla 7.6). Inclusive, a pesar de
notar una tendencia de mayor peso de los pichones de nidos asincronicos comparado con
pichones de nidos sincrénicos en los nidos de un solo pichdn, tampoco resulté significativo
el tratamiento (Tabla 7.6; asincronicos:pichen sin hermane= 3293 g, SD = 627 g% pichén con
hermano= 3194 g, SD = 456 g. Sincronicos:pichsn sin hermane= 2916 g, SD = 527 g% pichon con

herman(): 3123 g, SD = 529 g)

Tabla 7.6. Modelo lineal para el peso asintético de los pichones de Pingtino de Magallanes
para nidos con un solo pichén independizado y modelo lineal mixto para el peso asintético
de los pichones que se independizan junto a su hermano. Se muestran todas las variables
analizadas. En el caso de nidadas con un pichon no se estudiaron algunas de las
interacciones con el orden de eclosion dado el bajo tamafio muestral.

1 pichon 2 pichones

independizado independizados
Variables F P L-ratio P
T2 x afiox OF° - - 0.60 0.74
T x afio 0.49 0.62 2.92 0.23
T2x OF - - 0.01 0.94
Afio x OF° 0.19 0.67 0.73 0.69
T? 1.46 0.23 0.01 0.79
Afo 25.5 <0.0001 33.1 <0.001
OF° 0.06 0.81 2.32 0.13

*T=Tratamiento (nidos modificados en su comienzo de incubacién que resultaron en nidos
sincrénicos o asincronicos)
POE=Orden de eclosién

Més alla de no haber encontrado un efecto entre el peso y la interaccion entre el
tratamiento y el afio en los modelos, si se agrupan todos los pichones del afio 2012, los que

provienen de nidos con uno o dos pichones independizados, se encontré que las nidadas
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asincronicas tienen pichones mas pesados que las nidadas sincrégigascés= 2643,
SD = 343; X gsincronicos—= 2902, SD = 525; t-test asincronicos vs. sincronitges: 2.18,P =
0.03). Esto no se cumplié para el afio 2010 y 2011 (t-test asincrénicos vs. sincronicos:

2010:t;6=-0.70,P = 0.49; 2011ts, = 0.19,P = 0.85).

7.6 DISCUSION

El éxito reproductivo no difirié entre los nidos controles y los manipulados, excepto en el
afio 2010. Por lo tanto la manipulacion no tuvo un efecto negativo sobre el éxito de las
nidadas. En los nidos controles existié una gran diferencia en cuanto al porcentaje de nidos
sincronicos (capitulo 5). En los afios “buenos” hubo mayor cantidad de nidos sincrénicos

que en el afo “malo” (60% en 2011 vs. 35 % en 2012). Esto lleva a inferir la posibilidad de

una manipulacion de la asincronia.

En funcion de las predicciones planteadas se encontrd evidencia de que la reduccion
de nidada ocurre, dado que los ultimos pichones en nacer de los nidos asincrénicos
sobreviven menos que los primeros pichones de nidos asincronicos, pero esta diferencia se
da especialmente en el afio “malo” y no sucede entre nidos sincronicos. Ademas, también
se encontrd que pichones de nidadas asincronicas mueren antes que los pichones de nidadas
sincronicasn el afio “malo”, lo cual seria un beneficio a nivel de la inversion que realizan
los padres. A favor de la hipotesis, también se encontr6 evidencia a nivel del peso
asintotico de los pichones. Pichones de nidadas sincrénicas pesaron menos que los pichones
de nidadas asincrénicas en el afio “malo”. Pero este resultado se hall6 Unicamente al
combinar pichones independizados solos con pichones independizados con su hermano. El

pesoen la independencia, es fundamental en los pingtinos al momento de especular la
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supervivencia de los pichones. Si el peso es bajo no tendran suficiente margen como para
cambiar las plumas, perfeccionarse en la alimentacion y luego migrar.

Sin embargo, no se encontrd una clara evidencgidadtHipotesis de Reduccion de
Nidada” se cumpla en esta colonia de Pingiiinos de Magallanes porque los segundos
pichones de nidos asincrénicos no mueren mas que los segundos pichones de nidos
sincrénicos, ni tampoco existid un mayor peso de los ultimos pichones en nacer de nidadas
asincrénicas con respecto a los ultimos pichones que nacen en nidadas sincrénicas.
Ademas, los pichones de nidos asincronicos no tienen una mejor supervivencia que los
pichones de nidos sincronicos. Estos Ultimos dos resultados no se cumplen ni siquiera
durante el afio “malo”.

Llamativamente, el peso de pichones que se independizan con un hermano y de
pichones que se independizan solos tienen el mismo peso asintético. Quizds suceda que si
los padres tienen una mala condicién crian un solo pichén, y dada su mala condicion, lo
alimentan al mismo nivel que padres de buena condicién que pueden criar dos pichones. Si
se separa por afio, solamente en el 2011 los pichones independizados solos pesaron mas que
los que se independizaron junto a su hermano. Este afio fue el de mayor éxito reproductivo,
y quizés por ello hasta individuos de baja calidad pudieron alimentar un poco mas a sus
pichones.

Resumiendo, en nidadas asincronicas de afios “malos” los segundos pichones
mueren mas y antes que los primeros pichones, esto no se cumple para nidadas sincronicas.
A pesar de no hallar una mayor supervivencia de los pichones de nidadas asincronicas con
respecto a las sincronicas en afios “malos”, si se encontrd que en afios “malos” los pichones
independizados de nidadas asincronicas pesan mas que los pichones independizados de
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nidadas sincrénicas. Por el contrario, no se hallé6 una mayor supervivencia o peso de los
segundos pichones de nidadas sincrénicas con respecto a segundos pichones de nidadas
asincroénicas.

Los resultados llevan a especular, en concordancia con lo hallado en otros estudios
(Boersma y Stokes 1995), que es la asimetria de tamafio, causada por la asincronia, la que
influye en la reduccion de nidada. Para descartar completamente esta hipétesis serian
necesario nuevas manipulaciones durante anos realmente “malos” y durante mas afios para
aumentar el tamafio muestral y poder ver una clara evidencia en las interacciones. A pesar
de los indicios del cumplimiento de la hipoétesis, con los resultados encontrados hasta el
momento no se puede aseverar que se cumpla en el Pinglino de Magallanes. En especial al
no hallar una clara desventaja entre los ultimos pichones en nacer de nidadas asincronicas

con respecto a los ultimos pichones de nidadas sincrénicas.
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CONSIDERACIONESFINALES

Los objetivos de la presente tesis fueron estudiar la inversion parental realizada en los
huevos del Pinglino de Magallanes y el efecto de esta inversién y de otras variables,
incluyendo a la asincronia de eclosion, sobre la performance de los pichones. Ademas,
evaluar los mecanismos a través de los cuales se establece la asincronia y su posible valor
adaptativo poniendo a prueba la Hipotesis de Reducciéon de Nidada.

Con respecto a la inversion parental en los huevos, se encontré un dimorfismo
dentro de las nidadas que pareciera marcar la tendencia de compensar la desventaja de
eclosionar méas tarde de los Ultimos huevos cuando las condiciones son favorables. Por
ejemplo, segundos huevos méas grandes o con mayor yema cuando la condicién fisica de las
hembras es buena o el afio es “bueno”. Esta mayor inversion en los huevos genera un efecto
sobre los pichones, el volumen sobre el aumento de peso a lo largo del crecimiento y el area
de la yema sobre la supervivencia. Otras variables también afectan la performance de los
pichones, por ejemplo la fecha de puesta. Los resultados sefialan que, aquellos pingiinos
que inician su reproduccion tardiamente y se encuentran en buena condicién, intentan
acelerar el crecimiento de sus pichones. Incluso los pichones pesan mas en el dia del
nacimiento. Ambos parecen ser mecanismos para intentar compensar la desventaja de nacer
tarde. La condicidn fisica de los machos es muy importante, ya que determina la cantidad
de pichones independizados por nido. Ademas, es un limitante del crecimiento cuando la
condicion de los padres es baja, en nidadas de un pichéon independizado. El afio es

fundamental para el crecimiento y cuando se trata de un afio “malo” es determinante para la
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supervivencia, en especial para los pichones que nacen ultimos en las nidadas. La inversion
realizada en los huevos y los pichones es consistente con la historia de vida de los
pinglinos, con su longevidad y multiples oportunidades reproductivas. Pareciera que
invierten en sus crias de acuerdo a su propia condicion y a las condiciones del ambiente que
determinan la expectativa de vida de sus descendientes. Esta tendencia de intentar criar los
dos pichones de la nidada es apoyada por la gran cantidad de nidos en la Isla Quiroga que
tienen dos pichones independizados y por la menor asincronia hallada, con respecto a otras
colonias de pinglinos.

En cuanto a la asincronia de eclosién, no afecté a los pichones de los nidos
controles. Estos nidos, sin embargo, tuvieron como maximo 3 dias de asincronia. En los
nidos manipulados, donde se forzaron nidos sincronicos y asincronicos de hasta 4 dias,
valores dentro del rango en otras colonias, la asincronia pasé a cumplir un rol importante.
De este modo, facilitd y aceleré la reduccion de nidada en afios malos generando una
ventaja para los padres, ya que no invirtieron demasiado en un pichén que, como el afio fue
“malo”, moriria de todas formas. Incluso, durantei® “malo”, los nidos asincrénicos
confirieron una ventaja ante los sincrénicos porque el peso asintético de los pichones fue
mayor. A pesar de todo esto, no parece cumplirse la Hipotesis de Reduccion de Nidada en
la especie de estudio. Principalmente, porque los segundos pichones de nidadas
asincrénicas no murieron mas ni pesamenos que los segundos pichones de nidadas
sincronicas. En los afios “malos” pareciera que tanto nidos sincrénicos como asincronicos
perdieron a un pichon de la nidada. Sin embargo, es factible que la asincronia sea
adaptativaporque, si bien en afios “malos” el segundo pichon de las nidadas sincronicas
también muere, al igual que el de las nidadas asincronicas, en estas ultimas nidadas el
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pichbn muere antes y los pichones que quedan vivos tienen un mejor peso a la
independencia, beneficiando a los paddesnidadas asincrénicas en afios “malos” al
minimizar la inversion residual.

Por otro lado, el factor determinante de la asincronia es la temperatura de los huevos
durante la incubacién, pero especialmente durante la puesta, la cual esta controlada por el
area del parche de incubacion que aumenta lentamente su tamafio. En este trabajo no se
encontraron variables que influyan en el tamafio del parche, quizas sea una caracteristica
intrinseca de cada individuo. Sin embargo, la temperatura del parche si difiere entre nidadas
tardias y tempranas como también en funciéon de la condicién fisica de los individuos.
Nidadas tardias y una peor condicién de los adultos se relacionaron con una mayor
temperatura del parche durante la puesta. En ambas situaciones seria conveniente para los
padres provocar la reduccién de nidada acentuando la asincronia de eclosién. No obstante,
la temperatura del parche no estaria relacionada con la asincronia de eclosion. La
temperatura del parche no presenta mucha variacién entre individuos y ademas, aumenta
rapidamente y se mantiene estable a lo largo de la incubacion. Por lo tanto, quizas para
hallar un efecto habria que haber medido la temperatura en mas oportunidades durante la
puesta e incluso durante un mismo dia, y hacerlo con mayor precision para poder registrar
pequefas variaciones. A la luz de estos resultados, seria posible manipular la asincronia de
eclosion a través del area del parche de incubacion pero no se encontraron posibles fuentes
de variacion del area del parche. La asincronia parece ser el resultado de limitaciones
fisiologicas del parche de incubacion.

El Pinglino de Magallanes que nidifica en la Isla Quiroga, Santa Cruz, tiene una
clara tendencia a criar a sus dos pichones. Esta especie muestra una alta plasticidad en su
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estrategia de inversion parental al compararla con otras colonias donde las condiciones
ambientales son bien distintas. Cuando las condiciones son favorables se observa una
mayor inversion en los huevos y pichones, contrario a lo que sucede en condiciones

desfavorables. La asincronia de eclosion colabora a la reduccion de nidada cuando las
condiciones son desfavorables y permite, sin demasiada inversion de los padres, criar la
nidada en mejor condicién. La ausencia de un efecto claro de la asincronia en nidos

controles y la presencia de un efecto de la misma en nidos manipulados permite inferir la

posibilidad que en esta colonia los pinglinos puedan controlar la asincronia en funcion de

su conveniencia, dependiendo de su condicion y de la del ambiente. De este modo,

mitigarian el efecto negativo de la asincronia sobre los pichones cuando su condicion es
buena y el ambiente permite criar a dos pichones, y acentuarian el efecto positivo de la
asincronia al provocar la reduccion de nidada bajo condiciones desfavorables. El control de

la asincronia de eclosion deberia ser estudiado mas profundamente, pero larelzieeap

residir en el parche de incubacion que controla las temperaturas durante la puesta.
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