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RE S UMEN

EI tamaño de puesta en aves se encuentra determinado por

1a cantidad y varlabil-idad de fos recur'sos y de 1as

condiciones ambienta.Ies como el" clima y Ia presión de

depredación. Sin embargo, se desconoce si es que algunos

rasgos de historia de vrda infJ-uyen en que el tamaño de

puesta varíe di fe renciafmente entre especies. En esta tesis,

se pone a prueba sl ef tipo de nido, el grado de

especlalización en la dieta y eI grado de sociabilidad

influyen sobre la varíación que presentan 1as especies en eJ-

tamaño de puesta. Para dicho análisis, se rea.Iizó un anál.isis

de PGLS, en donde se incluye la frlogenia de las especies

involucradas y el tamaño de la especle como varial¡le

correctora. También se evaluó cuánto ínfluye la filogenia

sobre la varlabilidad del tamaño de puesta mediante el

coeficiente de Pagel. Ninguno de J-os modefos que utilrzan 1as

variabLes propuestas se asoc.ió s igni ficat ivament e a 1a

variabilídad del tamaño de puesta. Sin embargo, 1a

variabilldad del tamaño de puesta no se asoció sólo a fas

relaciones fllogenéticas, por 1o que es necesar.io explorar

qué otras variables podrían afectar fa variabifidad inter-

especiflca en el tamaño de puesta.
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ABSTRACT

Clutch size in birds depends on the variation of resources

and the environmental condltions as cfimate and oredation

pressure. However, the factors influencing on the orlr"r",t"""

of this variation among species are not c.Lear. In this

thesis, I assess 1f the kind of nest, díet specíalizatl-on and

sociability influence on the cLutch size variation among

species. With th.is purpose, a PGLS analysis was done, where I

used the phylogeny tree and the body size as covariables.

A1so, I assess the influence of phylogeny using the Pagel

coefficient. None of the models using the proposed variables

inffuence on the clutch size variat'ion betr,/een spec.ies,

However, this ís not due to the phylogeny, so it is necessary

Lo explore new variables that coufd be influencing on the

differences on the variation of clutch size.
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INTRODUCCIÓN

La variacíón fenotipica de un rasgo a 1o largo de Ia

distribución de una especie puede tener como causa a los

procesos de selección natural que han generado adaptaclones

locales para ciertos recursos y condiciones determinados, a

procesos deI desarrollo en el lugar que determinan l-a

manlfestación de un rasgo, y a Ia plasticidad fenotipíca de

dlcho rasgo (Dawkins 1976, ü7est-Eberhard 1989, Stearns 1992,

Piglíucci 2001) .

En el caso de las aves, uno de los rasgos fenotipicos cuya

variación ha sido ampliamente estudiada es e1 número de

huevos que pone fa hembra en un evento reproductivo ("tamaño

de puesta") (Vuilleumier 2004, Xiao et a1. 2016). Con éste,

se establece fa cantidad potencial de crías que podrian salir

del nido (Lack L954, Cody 1966, Lima l9B1 ) y, por ende, e1

éxito de un indivíduo en replicar sus genes. Sin embargo, Ia

producción de más crías genera costos/ los que se enceuntran

asociados a.I número de huevos (Carey L996, Ward 1996,

Monaghan & Nager 1991 ), esfuerzo de incubación (Ward 1996,

Hal-tor:n & Reinertsen L9B5, Morero & CarJ-son 1989) y de

crtanza/mantención de fos pichones lLack L941 , Cody 1966),
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1os cuales hacen que aumentar ef tamaño de puesta pueda

disminuir 1a probabilidad de supervivencla de l-os padres y/o

el éxito de fa nidada (Lack 194'1 , Lack 1954, Skutch 1949),

como también eI potenciaf reproductivo en puestas

subsiguientes de los padres (Charnov & Krebs 1974, Nur 1988,

Krebs & Dav les 1993).

Por estas razones, han evolucionado mecanismos mediante

fos cuales 1a hembra tendria 1a capacidad de definir e1

tamaño óptimo de puesta dependiendo de Los recursosr

condiciones y presiones de] medlo endógeno y exógeno,

existi-endo por ende una plasticidad conductual que

determinaria dicho rasgo (Lack 1954, Lima 1987, pero véase

Haywood 2076) . La existencia de un tamaño de puesta que

tiende a optimizar el número de pichones que pueden ser

criados bajo ciertos recursos y condiciones en un ambiente

determinado ha sldo demostrado a través de 1a remoción

experimental de huevos en la nidada, tras la cual 1a madre

sigue poniendo huevos, alcanzando nidadas con incluso e1

dobfe del número de huevos de una nidada promedio par.a 1a

especie (Lack, 1954; Kennedy & Power/ 1990).

Para explicar qué factores endógenos y exógenos

contr.ibuyen a que exista varlación en ef tamaño de puesta, se

han propuesto numerosas hipótesis, siendo considerado un tema

centra.L dentro de 1a ornito.logía (Vui.Ll-eumier, 2004) .
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Una de las prlmeras hipótesis que intenta explicar este

fenómeno fue fa presentada por David Lack (1947), donde se

propone que e1 tamaño de puesta es un rasgo ajustado por

selección naturaf en relación al- número máximo de pichones

que los padres son capaces de alimentar con éxito en una

época y sector determinado. Esto. debido a 1a cantidad de

horas que los padres tienen disponibles para forrajear y, por

ende, para a.Iimentar a su nidada. De esta forma, Lack (1941)

explica por qué el- tamaño de puesta es menor en regiones

tropicales que en zonas templadas dentro de1 rango de

distribución de una misma especie, argumentando que en

latitudes mayores en la época reproductiva eJ- largo del dia

es mayor. Esta teoría ha recibido algunas críticas, debido a

que no exp.Ii-ca 1a variación del- tamaño de puesta entre

especies que se af i-mentan de presas slmilares en un mismo

sltio (Martin, 1995, 2Ol4) . Sin embargo, estas críticas no

consideran la herencia filogenética, es decir que. ante un

mismo estimul-o ambientaf, dos especies no necesariamente

responden de fa misma forma debido a su historia evofutiva

(Mahler & Tubaro, 2aA2) y a eventuales variaciones en otros

rasgos de historia de vida.

Posterj-ormente, Skutch (1949) propuso que eI factor que

determina e] tamaño de puesta es eL evitar la potencial

atracción de depredadores hacia el nido. Su explicación es
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que, si existe un mayor número de pichones en el nido, Ios

aduftos deben vj,srtar ef nido con mayor frecuencia con e1 fin

de alimentarlos y de mantener eI nido limpio, 1o que hace que

éste sea más fácilmente detectable por depredadores (Skutch,

L949). Posteriormente, Skutch (1985)/ propone que dicha

hipótesis además explicaria e1 patrón encontrado por Lack

17941 ) , pues argumenta que existe una mayor presión de

depredacíón sobre nidos en e1 trópico que en zonas tempfadas,

y que por ende en e1 tróp.ico el tamaño de puesta es menor

dentro de una misma especie. Algunos estudios, como el de

Martin et al. (2000), demostraron cuant it at lvamente que la

depredación sobre Los nidos no varía signiflcativamente con

1a latitud y eue, por Io tanto, la hlpótesis de Skutch no

explicaria 1a variación latitudinaf del tamaño de puesta aun

cuando si podria ser una variable predictora del mismo.

Por otro lado, Ashmole (1963) planteó la hipótesis de que

en aves marinas ef tamaño de puesta se encuentra ajustado

como respuesta a 1a disponibilidad de recursos ambientales,

relacionándo1o con Ia competencia .intra-especif ica. En su

hipótesls, plantea que 1a estacionalidad bioclimática (r,e.

diferencias en temperaturas y,/o productividad primaria) se

encuentra directamente relacionada con 1a magnitud de 1a

mortalidad en 1a época no-reproductiva de parte de 1a

población. Por esto, en sitios con estacionalidad más
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marcada, en e1 inlcio de Ia temporada reproductj_va fa

población se encuentra por debajo de fa capacidad de carga,

existiendo una mayor cantidad de recursos disponibles per

cápita para 1a crianza (debido a la menor competencla intra-

específica) en comparación con aquellos sitios donde la

estacionalidad es menos marcada. Rlcklefs (1980) encontró el

mismo pa!rón para passerinos y argumentó que éste es el

factor que podría explicar la variación latitudinal descrita

por Lack (1941 ), debido a que las zonas tempfadas presentan

una estacionalidad más marcada que zonas tropicales.

Recientemente, Horak et al,. (2015) pus.ieron a prueba esta

hlpótesis en aves de África, ut.ilizando como indicador de la

estaclonalidad de Ia productividad aef *NDVI" (Índice de

Vegetación de Diferencia Normalizada) . En este estudio,

encontraron l-os mismos patrones encontrados por Ricklefs

(1980), quien 1o eval-uó a través de un indicador más

indirecto de 1a productividad primaria (evapot ran spi raci ón

del ecosistema) . Si bien es cierto, Ia hipótesis de Ashmole

(1963) tambi-én ha sido criticada por no expficar las

diferencias def tamaño de puesta para especies que se

alimentan de los mismos items (Martin, 2Al4 ) , estas criticas

no evaluaron si es que existe un sesgo filogenétlco (Mahler &

Tubaro, 2AA2) u otros factores de historia de vlda que

pod.rían gatilfar esta diferencía.
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Einalmente, MófIer et af. (2014) evaluando 1a re.Lación

intra-específica existente entre e] tamaño del nido y eI

tamaño de puesta, encontraron una rel-ac1ón positiva entre

ambas variabfes. Los autores propusieron que, dentro de una

especie, m.ientras mayor es el- tamaño de un nido, mayor es el

número de pichones que éste puede acoger debldo a que se da

un mejor soporte estructural a Ios pichones, se evita su

hacinamiento y cons ecuent emente la posíbilidad de que algunos

de ellos caigan, y se genera un microcfima que evita cambios

lndeseados de temperatura.

Sl bien es cierto, estas hipótesis analizan 1os factores

que influyen sobre 1a varíación intra -e specí f ica del tamaño

de puesta, existen escasas y poco exploradas hipótesis que

expliquen por qué .l-a forma y magnitud de esta variación

difiere entre especies. Esto, pese a que eJ- tamaño de puesta

casi no difiere entre individuos de una especie (e.9. en 1os

órdenes Proce f lari forme s y Columbiformes, en 1a fami.Iia

Trochilidae y algunas especíes de los géneros Tyrannidae y

Tangaridae), mj-entras que en otras difiere de forma

acentuada, llegando 1a relación entre e.I tamaño de puesta

mayor y e.I menor a ser de 1 : B (e . 9. algunas especies de 1as

familias Corvidae y Emberlzidae) .

Lack (1954) abordó tangencíalmente esta pregunta.

planteando que aquellas especies generalistas en la oi¡tención
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de recursos tróficos deberian tener una menor variabilidad en

el tamaño de puesta que aquelfas especies especialistas, pues

Ias primeras no necesitan predecir exactamente cuántos

recursos tendrán cuando nazcan sus pichones a1 ser capaces de

utifizar diferentes recursos. Debido a esto, 1as espec.ies

generalistas tendrian una condición corporal similar, por lo

que eI tamaño de puesta variaria menos que en especies

especialistas, fas que se verian condicionadas a fa

predicción individual sobre cuántos recursos estarán

disponibles para sus pichones. En especies especialistas

además existiria una cond.iclón corporal heterogénea, por 1o

que habría una mayor variaclón de] tamaño de puesta.

Por otra parte, Hógstedt (1980) pl-anteó que un factor que

lnfluye sobre la variación def tamaño de puesta es e1 grado

de sociabifidad de 1as especies, distinguiendo entre especies

sociales y no-socia.Ies. Su hipótesis es que como fas especies

más sociales forrajean juntas, fa condición corporal entre

los individuos de 1a especie seria más homogénea en

comparación a especies menos sociables y, por .Io tanto/ fa

cantidad de recursos que Ias especies sociafes tienen para

alimentar a sus pichones es menos variable. Sin embargo, esta

predicc.ión se puso a prueba só}o en un grupo de 16 especies,

y en un único sitio de estudio, por fo que es necesario

ponerla a prueba en una escala más global.
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Un factor adi.cionaf que podria tener lnfluencj-a sobre la

variación inter-e speci fica de tamaño de puesta, es e1 cuán

determinado se encuentra el tamaño del nido por factores

exógenos a Ios padres. Según l-o propuesto por Mó11er et al.

12014) , ef tamaño de puesta está relacionado con el tamaño

del nido. Por esto, aquellas especies que son capaces de

escoger eI tamaño de éste (nidos en copa, domos o

nidificadores de cavidades primarias) tienen como factor de

variabilidad def tamaño de puesta só1o a su capacidad de

criar a los pi-chones con éxlto, mientras que aqueI.Ias

especies que se encuent.ran restringidas a1 tamaño de 1a

cavidad en .Ia que nidlfi-can (nidificadores de cavidades

secundarias) dependen también del tamaño de 1a cavidad como

factor ad.icional de variación en ef tamaño de puesta, por 1o

que su tamaño de puesta deberia ser más variable

Hasta fa fecha, no exj-sten invest.igaciones que hayan

evaluado de forma global la importancia de l-a divers.idad de

Ia d1eta, fa sociabifidad y e1 tipo def nido, sobre la

variación inter-especifica eI !amaño de nidada. En esta

tesis, se eval-uó fa influencia de estos tres factores sobre

fa variación en eI tamaño de puesta.

Las hipótesis de este trabajo se pusieron a prueba en eI

orden de .Ios Passeriformes, el cual es un taxón monofilético

con 6.675 especies conocidas (Ericson et aL, 20A3; Birdlife,
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2015). Las especies de este orden se encuentran disEribuidas

en África, Asia, Oceanía, Europa y América (Barker et aI.,

2004) , es posible observar una gran diversidad de rasgos de

hístoria de vida a 1o largo de toda su filogenia y se han

adaptado a caracteristicas ecológicas diferentes en todo el

mundo (Nee et a]., ),992; Cardiflo, 1999). En este taxón

existen convergencias evofutivas en 1os rasgos buscados

(e.9., nidificación en cavldades secundarias presentes en

Eurnariidae y en Hirundinidae), 1o que permite poner a prueba

las hipótesis planteadas a contínuación.
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Hipótesis de1 trabaj o

1) En passerinos, según Ia hipótesis de Lack (1954), Ia

diferenc.ia interespecifica en eI rango existente entre e1

tamaño mínimo y el tamaño máximo de puesta de una especie se

encuentra inffuenciada por e.L grado de especialización de los

recursos tróficos inherente a ]as especj-es, 1o cuaf se debe a

que aquellas aves que son capaces de alimentar a sus pichones

con una mayor gama de recursos tróficos pueden estimar Ia

cantidad de recursos que estarán disponibles al momento de

tener que alimentar a sus crías y tienen una condición

corporal más homogénea, por l-o cual- se esperaría una menor

variabilidad en e1 rango del tamaño de puesta en aquellas

especies que en especies que tienen una dieta más

especializada.

2) En passerinos, según la hipótesis de Hógstedt (1980, Ia

diferencia interespecifica en e1 rango existente entre el

tamaño mínimo y el tamaño máximo de puesta de una especie se

encuentra influenciada por. el grado de sociabilidad inherente

a las especies, debido a que aquelfas aves que son soclales

durante l-a época reproductíva presentan una condición

corporal intra-específica simifar, por 1o que se esperaría

una menor variabilidad en ef rango de1 tamaño de puesta en
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aquelfas especies sociales que en aquellas no sociales

3) En passeri-nos, la dj-ferencia interespecífica en e1 rango

existente entre el tamaño mínimo y e1 tamaño máximo de puesta

de una especie se encuentra influenciada por 1a capacidad de

una especie de generar su propio nido, pues existe una

reLación entre el tamaño de puesta y el tamaño del nido.

Dicho esto, aquellas especies que ven condicionado e1 tamaño

de su nido a.l- tamaño de una cavidad pre-existente (i.e.

nidificadores de cavidades secundarias) añaden un factor de

varj-ación af tamaño de puesta, por Io que se esperaria una

mayor variabilidad en ef rango del tamaño de puesta en

aquellas especj-es que nidifican en cavidades secundarias que

en aquellas que construyen su propia cavidad o que generan un

nldo de copa.

Obj etívo general :

Evaluar factores ecológicos y de historia de vida de Ias

espec.ies que podrían influir sobre fa variación en el rango

de1 tamaño de puesta en Passeriformes.
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Objetivos específicos:

¡ Evaluar cómo ]a qTeneralidad de los recursos tróficos de

las especies influye sobre la variabilidad deI tamaño de

puesra en Passeriformes.

. Evaluar cómo ef grado de sociabilidad influye sobre la

variabilldad de1 tamaño de puesta en Passeriformes.

. Evafuar cómo eL tipo de nido influye sobre la

variabifidad def tamaño de puesta en Passeriformes.
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MATERIALES Y MÉTODOS

Pará poner a prueba 1as hipótesis planteadas es necesario

obtener un rndicador de .Ia variación def tamaño de puesta

para 1a mayor cantidad de especies posible. Con este fin, se

reaTtz5 una revisión bibl!-oqráfica sistemática def tamaño de

puesta minimo y máxlmo habitual (i.e. excfuyendo datos

anecdóticos) para cada especie, utilizando como fuente Ia

serj-e literaria "Handl¡ook of Birds of the World Alive (HBW) "

(del Hoyo et af. 2AL6). Dicho procedimiento se reafizó par.a

todas las especies def orden de los Passeriformes del mundo

(n=6.675) utilizando la flsta taxonómica propuesta por

Birdfife fnternatlonal (2015), base taxonómica def HBW. De

esta forma, se obtuvo 1a mayor cantidad de coincidencias

posibJ-es entre La fista y las especies con información en el

HBW, obteniendose asi el mayor número de especies posibfes

con información para eI análisis.

Con estos datos, se cafcufó la razón entre el tamaño de

puesta máximo y e] minimo (Tamaño máximo/Tamaño mínimo) de

cada especie. Esto es un indicador cuantitativo que permite

estima.r fa variación intra-especi fica del tamaño de puesta al

no existir la información suficiente en esta plataforma que
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permita cafcular medidas de dispersrón de Ia medla (como

varianza o desviación estándar) ,

Adiclonafmente, durante fa revisión de fas f.ichas del- HBW

se extrajo información sobre e1 tipo de nido (cavídades

secundarias/otros), e] sistema social de la especie durante

1a época reproductiva (uso/no uso de bandadas) y el tipo de

dieta que entregan a l-os pichones (carnívora (incluyendo

lnsectos) /herbivora/ omnivora) de cada especie, la cual se

encuentra disponible en Ias fichas dentro def HBW.

Además, se incluyó como covariabfe af tamaño corporal e1

cual podría mejorar e1 poder predictivo de cada variable ya

que ]os rasgos de historia de vida como el tamaño de puesta

suefen estar relacionados con el- tamaño del organismo

(Shingleton 2011-) . El tamaño corporal fue cuantificado a

través de 1a masa corporal, 1a cual se extrajo de 1a

enciclopedia "CRC Handbook of Avian Body Masses" (Dunning

2008).

Para evaluar si existen relaciones entre cada uno de fos

factores con l-a variación def tamaño de puesta se utll-izó

método comparativo filogenético. Los métodos comparativos

filogenéticos permiten poner a prueba hipótesis, comparando

rasgos cuantitativos o cualltativos en grupos amplios de

especj-es, incluyendo dentro de l-os procesos estadisticos a la

influencia de 1a filogenia de dichos rasgos (Mahfer & Tubaro,
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2AA2) .

En este caso, el, nétodo comparativo filogenético utillzado

fueron los "Phylogenetic Generalized Least Squares" (PGLS;

véase Hernández et al. , 20L3, Graber 2013 y Symonds &

Blomberg 20L4) | donde se utlfízaron los siguientes modefos:

loglOP : D + E

1og10P:S+8

1og10P: N + I

1og10P = fog1OM * (1 +D) +8

logloP = 1og10M * (1 +S) +8

1og10P = 1og10M * (l+N) +8

loglOP: fog1OM * (1 +D+S+N) +e

Siendo,

P: Proporción tamaño puesta (máximo/mínimo) de cada especie

D: DieLa de 1a especie

S: Sociabj- Ldad de 1a especíe

N: Tipo de nido de Ia especie

M: Masa promed i o de .Ia especi-^

8: Residuaf de fa variación

Los mode.Ios incluyeron, entonces, a cada varlable como la

predictora de la variación deI tamaño de puesta, existiendo
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además 1os modelos que incluyen a1 tamaño como covariable, y

un modefo con las tres variables como predictoras. Como los

datos de Ia proporción entre el tamañó de puesta máximo y

minimo de las especies, y de fa masa de 1as especies no

presentan una distribución normal, se aplicó logaritmo en

base 10.

Para utilizar PGLS, es necesario inc.Iuir una hipótesis de

las relaciones fifogenéticas entre las especies contenidas

dentro def anáfisis, la cual debería tener el mayor consenso

posible. En e.I caso de las aves, una de las hipótesis

filogenéticas que compila el mayor número de especies, y a Ia

vez con alto nivel de consenso, es Ia provistá por Jetz et

a1 . (20L2) en el proyecto "Bird Tree", donde utiliza como

base a1 árbo.I filogenético construido por Hackett et aI.

(2008 ) (véase Rubolini et aI. 2AL5) . En esta tesis, se

utj,lizó un árbol que incJ-uye a las especles con .Ia

lnformacj.ón suficiente para poner a prueba las tres hipótesis

de forma simultánea, de manera de poder comparar si ellas se

ajustan de forma sj-gnifi-cativa a.fa var.iable respuesta (en

este caso, fa variación de1 tamaño de puesta) . Ef árbol de

1as especies con Ias cuafes se trabajó se presenta en fa

Eigura 1.

Para evaluar si los modelos predicen de forma

significativa l-a variación deI tamaño de puesta, se empleó eI
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Criterio de Información de Akaike (AIC), comparando su valor

de AIC con ef construido a través de un mode.Io nulo, de forma

de establecer si .Ios modelos presentan una respuesta más

significativa que Ia esperada por el azar (Gotell-i & Graves

1996, Freckleton 2009) .

Einalmente, se calcufó Ia seña1 filogenétíca de 1a

variabfe para cada modelo mediante el coeficiente de pagel

(X) (Page} 7999). Este coeficiente es una medida de

correfación filogenética y permite conocer e1 grado de

relación del rasgo para las especies invoLucradas en e1 árbo1

sefeccionado. Cuando el coeficiente de Page.I es 0, l"os

vafores de fa variable son fi logenéticamente independientes,

por 1o que se cumpliría uno de los supuestos de l-a

estadística inferencial. Por otra parte/ cuando ef valor es

menor a 1, fos valores son menores a 1o esperado por J-as

refaciones filogenétj-cas, y cuando es mayor a 1, l-os valores

de Ia hipótesis son mayores a los esperados por fa estructura

de !-a filogenia (Page1 1999).

Todos l-os análisis estadísticos fueron reafizados con R,

utifizando el paquete APE (R Development Core Team 20L4) .
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RESULTADOS

Como insumo para 1a puesta a prueba de estas hipótesis, se

obtuvo 1a información suficiente para 578 especies.

Como resuftado de 1os PGLS, ef mode1o con menos vafor de

AIC fue ef modelo nu1o, 1-o que indica que agregarfe variables

predictoras a un model-o no mejora su poder predi-ctj-vo- Esto

quiere decir que nó existe soporte estadístíco para 1as

hipótesis propuestas en esta tesis (Véase Tal:la 1).

Además, como muestran los resul-tados en la Tabfa 1, af

agregar como covariable al Tamaño corporal se disminuyó el

poder predictivo de cada modelo.

Adicionalmente, en la Tabla 2 se presentan los valores del

coeficiente de Pagel A para fas variabl-es de ]as hipótesis

propuestas, que presentan el valor de Ia influencia

filogenética sobre el- vaLor de respuesta de cada variable.

Estos muestran que e1 vafor predictivo de cada variab.l-e sobre

la variabifidad def tamaño de puesta no se debe a su

filogeni-a, aun cuando no son completamente independientes (en

cuyo caso/ tendrian un val-or de 0) .
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Tabla 1. Valores de AIC para los modelos pl:opuestos

Variable AIC

Soci.abi lidad 660. 13s

Tipo de nido 664 .591

666.605

Sociabi1idad * Masa 6t o .26'1

Tipo de nido * Masa 662.144

Dieta * Masa ÁR't 2?1

Sociabi- lidad

Tipo de nido

692 .53A+

+ Dieta

Modelo nu]-o 654 .98't
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f{blg ?. @e cle pagel para cada una de

ias var:iabf es propuestas

Variable A

Sociabilidad a .542

Tipo de nido 0.541

Dieta 0.544

Sociabilidad * Masa 0 .542

Tipo de nido * Masa 0.541

Dieta * Masa 0.545

Sociabilídad

Tipo de nido

+

+

0.540

Dieta
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D] SCUS ION

Tras poner a prueba 1as hipótesis planteadas, se concluyó

que la dieta, fa sociabilidad y eI tipo de nido no influyen

de forma significativa sobre la magnitud de fa variación del

tamaño de puesta en eI grupo de aves estudiado.

Existen a1 menos tres posrbles explicaciones. no

excluyentes entre si, que podrian explicar .la ausencia de

efecto: (i) no existe una re.l-ación entre Ia variabfe puesta a

prueba y 1a magnitud de .Ia variabifidad de1 tamaño de puesta,

(ii) la forma en ]a que se categorizaron las variab.Ies

independientes no es l-a adecuada o (íii) Ia forma de medir la

magnitud de Ia variabilidad del tamaño de puesta, a través de

Ia proporción entre eI tamaño de puesta máximo y eI tamaño de

puesta mín.imo, no es suficiente para capturar correctamente

esta variabl-e.

Sobre Ia inexistencia de relación entre variables predictoras

y varlabiLidad rnter-especifica del tamaño de puesta.

La primera hipótesis, en base a la j-nferenc.ia realizada

por Lack (1,954) , planteó que especies generalistas tróficas

deberian tener una variabílidad menor de tamaño de puesta que
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especies especlalistas. Esta hipótesis podría haberse

rechazado dado eu€r el hecho de que aqueffas especies

espec.ialistas no puedan predecir la cantidad de a.Iimento para

sus pichones a1 momento de la puesta no necesariamente genera

que exista una variabifidad distinta a aquella en Ia cual Ios

padres si pueden determinar ef afimento que estará disponible

para sus pichones, como predeclría la hipótesis de Lack

(1954). Esto se podría deber a que la incerteza sobre los

recursos tenga efecto sobre otros rasgos de hlstoria de vida,

y no sobre ef tamaño de puesta.

Por otra parte, 1a hipótesis de Hóqstedt (1980) propone

que, en especies sociales durante 1a época reproductiva. eI

tamaño de puesta varia menos que en especies territoriales en

Ia misma época. Según fos resultados de esta tesis, esta

predicción no se cumpfe, y una posíb1e exp.Iicacaón es que el

hecho de que una especie sea social no necesariamente

implique que 1a condición corporal intra-especifica sea más

homogénea dentro de la especie que en especies no sociales,

pues podrían existir j erarquias intra-bandadas y entre

bandadas (e.9. Gosler t996., Rogers & Smith 1993, Cuthill et

aL. 7991 , pero véase Koivula et al. 1995) .

Einalmente, Ia hipótesis propuesta en esta tesis que

predice que aquellas especies que nidifj-can en cavidades

secundarias (cavidades ya existentes) tienen un tamaño de
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p'Jesta más -¡arrabie que especies que construyen sus propros

niCos no se cumple. Una pos-ibLe explicación es que, en

gereral, ia disponibilidad de ca-¡idades apropiadas acordes a

las necesidades de 1os indj.vj,duós nó sea generalmente una

¡¡ariable limicante de1 crecimiento pcblacionai (i . e.

exj stiendo más cavrdades anropiadas que el número de

rndividuos) ccmo encontrarcn I/,iebe et al. (2C06) en bosques

de C¿nadá. En este caso, el Lamaño de la car-rdad podria ser

escogido sabiendo a priari el tamaño de puesta a Lrl-ilizar

dadas las condiciones

cantrdaC de recursos

lc4 , ). v-r.al .l.d-o

o..t -l-o_ás Asnr.no. -

y recursos ambrentaies (ya sea pcr

disponibles para Los pichones (Lack

-erporol o- .-s onol ior.-r y r-c-r.

I 96l) la presión de depredacrón

un factor que determine el(Skutch 1949))/ en vez de ser

tamaño de la puesta.

De no existir re1ac..ón enrre as variab-es pr:edictcras ¡

la ¡¡ariabiliCaC ini,er-específica del ¡ai.año de puesl,a, seria

inter:esante entender cuáIes son las -¡ariabies que si expl ican

esta varrabilidad. Debido a que el tamaño de puesta estaría

dete"r:ninado por 1a cantidad y estacionaLidad de los rccul:sos

seqún las hlpótesis de Lack (1941) y AshmoLe (,796I), y po:: la

oresi¡n de depredación según 1a hrpótesis de Skutch (..949),

el Eradc cie variación de estas condiciones y r:ecur:sos al que

se encuentra sometida una especie podría estar Ceterminando
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cuánlo varia el tamaño de puesta de una especie. Por ello,

estudios futur:os se ocdrían uiilrzar indicadores de esta

variación, como:

1. La superficie de distribución iie cada .spc:ie, ya qLe

una distribución más ampLia hay mayores probabr-ridades

encontrar una mayor drversidad de ambrentes, en los cuales

habitaria 1a especie (véase Lack 1969).

2. Medrclones de fa variación espacial de La productivi dad

y/o la estacionalidad de la prcductividad a lo larqo de Ia

distribución de caCa especie. u*:iLizando sistemas de

información gecgráfica (véase como e¡emplo a Horak et ai.

(2015)) .

Medición Ce la va¡iación de ctros rasgos Ce his:oria Ce

vida dentro de cada especie (e . g. super:r.¡lvencia cie los

padres y/o los pichones, volumen de los huevos, tier,pc de

crianza de los pichones) Estos rasgos podrian rnfluir

debiclo a que la asignación de energía, nutr:ientes y tiempc

en esos rasgos está relacionada con la asignación cie esos

recursos al tamaño cie puesta (Rof¡ i992, Martin 2al4).

3.

Scbre La categorización de las variables

Una de las posíbles explicaciones por las cuales La

predlcción sobre ia especralización de la dieta fue rechazada

en

de
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podría yacer en una falla de la categorización de esta

variable, ya que pcCría exrstrr una ruptura del supuesto de

que Las especies omnívcras son más generalistas que aquellas

especles que alimentan a sus luveniles solo con vegetales c

animales (pudiendo haber especies herbívcras con distintas

amplii,udes de n:icho trófico, véase Shrpley et al., 2009 para

namitercs )

Una forma alter:nativa de poner a prueba esta hipótesis, de

fcrma de presclnrlir de este supuesto, seria reafrzar una

recopilacrón sistemática de la amplitud del nicho trófico

(pa.a la obtención de la métrica, véase Levrns 1962 para una

aproxrmación clásica, y Newsome et aI. , 2Al2 para una

aproximación con isótopos eslables) de la mayor canLidad de

especies de paserlfor:mes para los cuafes esta infcrmación

esté disponibLe en estudios primarios. De esl-a forma,

obtenoria información cuaniitatir.a del graoc

especialización en.Ia utilización de los recursos tróficos y

se podria comparar esa información, en vez cle utilizar

variables categóricas comc variable independiente. SLn

embargo, a1 utilizar sólo especies que tengan drsponibie

dicha infcrmaci.ón, el númerc de muestras prcbablemente

disminuiria.

En cuanto a la hipótesis sobre Ia sociabilidad, el

categorrzar entre aquellas especies que utilizan oandadas y

SC

de
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aqueflas que no utilizan bandadas durante l-a época

reproductiva podria no representar con detalle la naturaleza

de dicha variabfe. Por e1lo, una forma cuantitativa de poner

a prueba esta hipótesis seria tener información sobre cuán

variados son los tamaños de las bandadas durante la época

reproductiva de cada especie, 1o cuaf permitlría evaluar sí

existe 1a re.Iaclón entre esta variable y La variabilidad deI

tamaño de puesta. Sin emlcargo, a fa fecha no existe l-a

informacÍón suficlente para realizar este tipo de estudios/

por Io que só1o se podria estudiar a n.ivel loca1.

Finalmente, para 1a hipótesis sobre ]os tipos de nidos,

aparentemente sófo se puede utilizar La categorizaclón

utilizada en esta tesis, por 1o que e1 rechazo de esta

predicción probabfemente no se debe a un error en Ia creación

de dichas categorias.

Sobre una métrica más adecuada para l-a varlabilidad deI

tamaño de puesta.

Una forma adlci,onal de poner a prueba cualquiera de fas

hipótesis es obtener una métrica más adecuada para medir l-a

variabilidad def tamaño de puesta. En este caso, se recopiló

a través de la información def HBW ef tamaño máximo y el

tamaño mínimo, con l-o cual se realtzó una proporción simple.

Sin embargo, esto podría no reflejar de manera fiel Ia
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variabilidad, ya que no considera cuán diferente es e.L va.Ior

respecto a una medida de tendencia central, y solo

cuantificaría la proporclón en l-os gastos de poner un huevo

adicional. Ante esto, existe aI menos una opción, que seria

extraer información de fuentes primarias sobre tamaños de

puesta de un número suficlente de nidos de una misma especie,

pudiendo asi calcular un coeficiente de variación de1 tamaño

de puesta. De esta forma, se podría obtener la medida más

cercana de 1a variación del tamaño de puesta posible. Sin

embargo, se requeri"ria un afto esfuerzo para conseguir un

número de muestras suficiente para poder tener conclusiones

en un grupo amplio de especies, como en esla t-esis. Hasta

donde investigué, este tipo de información no existe para eI

grupo estudio ni para ningún grupo amplio de aves,

Exploración de las hipótesis en sub-grupos.

La puesta a prueba de estas hipótesís en grupos menores al-

evafuado inicraImente/ pese a que r:estringlría eI grado de

generalización de las mismas, podría arrojar nuevos

resultados particulares para laxones y/o sitios específicos.

Por e;emplo, se podria dlsminuír ef alcance de las hipótesís

a algunos grupos especificos, como a.l grupo de fos osclnos o

de los sub-osc.inos. Por otra parte, se podria reduci.r a un

grupo de especies de una zona geoqráfica más especifica, en
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Ia cual se podría recolectar información con más detalle

sobre el tamaño de puesta (incluyendo estadigrafos por

especie, como 1a media y la desviación estándar/ como por

e j emplo con inf ormación provista por de Ia Peña (2AB) ) ,

amplitudes de nicho trófico (e.9., Maldonado et a}. 2017) y

tamaños de bandadas (Medrano et aI. datos sin publicar) .

Elnalmente, y pese a que exlsten formas alternativas de

poner a prueba las hipótesls propuestas, tras esta tesís y

con el estado del conoclmiento actuaf sobre la variabifidad

def tamaño de puesta, se puede afirmar que no existe

influencia del grado de especlalización de 1a dieta, 1a

sociabilidad y eI tipo de nido sobre su variación

interespecifica. Además, dado gue la filogenia no determina

de forma inequívoca eI tamaño de puesta, es necesario crear

nuevas hipótesis que podrian indicar los factores que

influyen sobre 1a variación del tamaño de puesta.
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CONCLUS IONES

E1 tamaño de puesta en ef orden de los paserinos varia más

en algunas especies que en otras. En esta rnvestigación se

evaluó si tres rasgos relacionados con su historia de vida

(tipo de nido, especialización de fa dieta y grado de

sociabilidad) son l-os que generan fa diferencia en esta

variabil-idad. Tras poner a prueba estas hipótesis, ninguna de

effas fue un factor determinante en fa variabifidad deI

rasgo/ 1o cual podria deberse a que estos tres rasgos no

ínfluyan sobre fa variabllidad def tamaño de puesta, o en

errores metodológicos, aI categorizar deficientemente las

variables, no escoger las variables correctoras adecuadas o

aI medir 1a varj-abilidad. Tras este trabajo, se suglere

inrciar nuevas fineas de aná.Iisis, intentando entender por

qué algunas especies varian más que otras en su tamaño de

puesta, midiendo Las mlsmas varíabfes de forma distinta o

variables distintas, con nuevas hipótesis, que incfuyen, por

ejemplo, factores como la extenslón de fa distribución de

cada especie.
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