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RESUMEN

La muda, el reemplazo de plumas, corresponde a un estado de historia de vida
crucial para la supervivencia de las aves en el largo plazo. Altamente demandante, la
expresion y desarrollo de la muda depende de una alta disponibilidad de nutrientes,
compitiendo con otros estados de historia de vida, como la crianza o la migracion,
llevando al surgimiento de estrategias sexo-dependientes de compensacion y abandono de
un estado de historia de vida en funcion del desarrollo de otro, como propone la hipotesis

de diferenciacion de sexos.

En el presente estudio, se compararon parametros temporales de la muda de
Zonotrichia capensis (Statius Mdller, 1776) con el objetivo de evaluar la temporalidad de
la muda en una especie con cuidado biparental y lazos de pareja estrechos, para poner a

prueba la hipotesis de diferenciacion de sexos en una especie de paseriforme Neotropical.

Los resultados revelaron diferencias significativas entre la variabilidad de fecha de
inicio de machos y hembras. No obstante, no se presentaron diferencias significativas
entre la fecha de inicio y la duracidn de este proceso entre ambos sexos, aspecto que podria
estar relacionado con similitud de inversion de machos y hembras en roles asociados al

cuidado parental.
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Palabras clave: sobreposicion muda-crianza, cuidado parental, aves

neotropicales, historia de vida, variacion intersexual.



SUMMARY

Molting, the replacement of feathers, corresponds to a crucial life history stage for
the survival of birds in the long term. Highly demanding, the expression and development
of molting depends on a high availability of nutrients, competing with other life history
stages, such as breeding or migration, leading to the emergence of sex-dependent
compensation strategies and abandonment of molt. life history based on the development

of another, as proposed by the hypothesis of differentiation of the sexes.

In the present study, temporal parameters of the moult of Zonotrichia capensis
(Statius Mdller, 1776) were compared with the aim of evaluating the temporality of
molting in a species with biparental care and close pair ties, to test the differentiation

hypothesis. of sexes in a Neotropical passerine species.

The results revealed significant differences between the male and female start date
options. However, there were no significant differences between the start date and the
duration of this process between both sexes, an aspect that could be related to the similarity

of investment of males and females in roles associated with parental care.



Keywords: molt-breeding overlap, parental care, neotropical birds, Zonotrichia

capensis, life history, intersex variation.
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1. INTRODUCCION

Las aves, dinosaurios terépodos vivientes, han fascinado a los seres humanos
desde la antigliedad, principalmente por su colorida apariencia y habilidad para volar,
ambas caracteristicas relacionadas estrechamente con un tipo de integumento epidérmico
exclusivo de estos animales, la pluma, estructura que representa el derivado de la piel
morfologicamente mas complejo y diverso de todos los vertebrados (Foth & Rauhut,
2020) y cuya evolucion seria anterior al del vuelo, durante el periodo Mesozoico (Norell

& Xu, 2005; Xu & Guo, 2009; Rauhut etal., 2012).

Las plumas son una caracteristica que permite diferenciar a las aves modernas de
todos los demés reptiles no aviares existentes en la actualidad (Murphy, 1996; Foth &
Rauhut, 2020). Estas estructuras desempefian una gran variedad de funciones asociadas a
la termorregulacion, proteccion, comunicacion, locomocidn, vuelo e incluso reproduccién
(Achache, Sapir & Elimelech, 2018; Delhey et al., 2020). Dependiendo de la especie, la
multifuncionalidad del plumaje se vera determinada en gran medida por la distribucion,
forma y patrones de las plumas que lo constituyen (Brush, 1996; Guallar & Jovani, 2020;

Scott 2020).



De manera constante, las plumas de un ave se encuentran expuestas a la accion de
diversos factores que ocasionan su deterioro (Jenni & Winkler, 1994; Bergman, 1982;
Test, 1940), tales como la lucha (Kamtaeja et al., 2015), la abrasion mecanica durante el
vuelo o al roce con suelo y vegetacion, asi como por la exposicion a la radiacion
ultravioleta, contaminacion, lluvia, polvo (Echeverry-Galvis & Cordoba-Cordoba, 2008)
y la accion de patdgenos de tipo ectoparasitos, bacterias u hongos (Burtt & Ichida, 1999).
Todos estos factores tienen en comdn la degradacion de la molécula estructural principal
de las plumas, la queratina, aumentando el riesgo de rompimiento o pérdida, llevando a
gue sea necesario el constante reemplazo del plumaje (Guallar & Jovani, 2020), proceso
gue todas las aves llevan a cabo a través de la muda (Payne, 1972; Prince, Weimerskirch

& Rodwell, 1997; Brush, 1996; Serra, 2001; Grubb, 2006; Saino et al., 2013).

La mayoria de los paseriformes reemplazan su plumaje completamente al menos
una vez al afio (Kiat & Sapir, 2021). A través de dicho proceso ocurren los cambios de
plumajes caracteristicos de cada etapa de vida del animal, pasando asi del plumaje natal
al juvenil, y de este al adulto que, tras ser alcanzado, podra presentar variaciones sexuales

ylo estacionales dependiendo de la especie (Brush, 1996; Scott 2020).

El proceso de formacion de un nuevo plumaje tras el periodo reproductivo (Jenni
& Winkler, 1994), denominado muda pre-béasica o post-nupcial, representa uno de los
estados de historia de vida mas demandantes del ciclo anual de las aves (Grubb, 2006;
Cueva, 2018; Achache, Sapir & Elimelech, 2018; Echeverria et al., 2018). Este proceso
puede llevar a cambios significativos en el metabolismo y gasto energético diario llevado

a cabo por el animal, especialmente en aves pequefias (Murphy & King, 1992), las que



pueden aumentar hasta tres veces su tasa metabdlica basal (Lindstrom, Visser & Daan,
1993). Puesto que la constitucién principal de las plumas consiste en proteinas, durante la
muda es posible la redistribucion de una cuarta parte 0 mas de la masa proteica corporal
total presente en el animal hacia la produccion de nuevas plumas (Chilgren, 1977;
Lindstrom et al., 1993; Murphy, 1996). Adicionalmente, debido aque una pluma no puede
ser renovada continuamente desde la base como si ocurre con otras estructuras de
queratina (e.g., pelo, garras), sino que sbélo puede ser reemplazada tras la caida de sus
antecesoras (Kiat & Sapir, 2021), se crea una brecha temporal en la que se reduce la
eficiencia del vuelo (Pennycuick, 1975; Hedenstrom, 2003), la capacidad aislante y de
termorregulacion ofrecida por el plumaje (Ginn & Melville, 1983; Achache et al., 2018),
originindose un compromiso energético o trade-off entre la supervivencia inmediata y a

futuro del ave.

Debido a las demandas fisiologicas y de comportamiento asociadas a la muda, la
temporalidad de este estado de historia de vida ha evolucionado (Cornelius et al., 2011;
Delhey et al., 2020) siguiendo secuencias definidas dentro del ciclo anual (Barta et al.,
2006) que responden a variaciones ambientales de fotoperiodo, clima, depredacion y
disponibilidad de alimento (Bojarinova, Lehikoinen & Eeva, 1999; Freed & Cann, 2012;
Cardona-Salazar et al., 2021), segregandose temporalmente de otros estados de historia
de vida fisiologico y conductualmente demandantes, como ocurre con la crianza y la
migracion (Grubb, 2006; Hemborg, 1999; Miller, 1961; Saino et al., 2013; Mumme,
2018). Temporalmente, la muda suele tener lugar tras la crianza, en el verano tardio e

incluso el otofio temprano, cuando los recursos siguen siendo abundantes y las aves tienen



labores de cuidado parental limitadas (Kamtaeja et al., 2015; Engebretsen & Slagsvold,
2022). Pese a la demanda energética y nutricional que conlleva muda y crianza, es
frecuente la presencia de sobreposicién de estos dos estados de historia de vida en una
amplia diversidad de especies y ambientes (Foster, 1975; Williams, 2012; Gonzalez-

Gomez et al.,, 2018).

La presencia de sobreposicion entre estos dos estados de historia de vida fuerza al
individuo a un trade-off (Williams, 1966; Mumme, 2018; Engebretsen & Slagsvold, 2022)
que lleva a la adopcion de estrategias cuyas repercusiones merman uno de ellos en pro del
desarrollo del otro (Vega, 2017). Esto ha sido evidenciado a través del retardo y las
interrupciones temporales de la muda (Jenni & Winkler, 1994; Howell, 2010; Saino et al.,
2014), asi como a través de la disminucion de tiempo y gasto de energia asociados al
cuidado parental (Morton & Morton, 1990; Amat, 1995; Nilsson & Swvensson, 1997;
Swaddle & Witter, 1997; Siikamédki, 1998; Hemborg, 1998; Feare, 2015; Gow &
Stutchbury, 2013; Saino et al., 2013), que puede llegar incluso a la desercion (Mumme,
2018). Al respecto, se han documentado casos de abandono de la crianza en pro de la
muda en malktiples especies de aves, los que suelen repetirse mayoritariamente en machos
de las especies con este tipo de estrategia (Jenni & Winkler, 1994; Morton & Morton,
1990; Hemborg, 1999; Newton & Rothery, 2005), sobre todo entre especies de

paseriforme con sobreposicion de muda y crianza (Engebretsen & Slagsvold, 2022).

Las diferencias intersexuales de inversion en el desarrollo de estos dos estados de
historia de vida ocasionan conflictos sexuales (Williams, 1996; Trivers, 1972; Clutton-

Brock, 1991; Echeverry-Galvis & Hau, 2013; Engebretsen & Slagsvold, 2022)



relacionados con los recursos que cada sexo destina a su propio mantenimiento, a traves
de la muda, versus el dedicado a la reproduccion, a través del cuidado parental,
comprometiendo la probabilidad de supervivencia de los individuos de un sexo por sobre
el otro (Perrins, 1996; Monaghan & Nager, 1997; Bonnevie & Oschadleus, 2010; Gow &
Stutchbury, 2013), o el de los polluelos (Hemborg & Merild, 1998). En algunos casos, el
inicio de la muda puede estar restringido mas por la temporalidad de la crianza que por el
calendario, siendo este patron mas restrictivo para las hembras, mientras que los machos
tendrian mayor flexibilidad en este proceso, pudiendo reaccionar a cambios en sus
responsabilidades parentales, ajustando la distribucién de recursos acorde al estado de

historia de vida en proceso (Engerbretsen & Salgsvold, 2022).

Las diferencias de muda a nivel intersexual pueden ser explicadas a través de la
hipotesis de diferenciacion entre sexos de Bonnevie & Oschadleus (2010), en la que se
plantea que, en las especies de paseriformes en las que el macho provee de poco o nulo
cuidado parental, se presentaran diferencias en los patrones de muda prebasica entre sexos,
comenzando antes y durando mas tiempo en los machos. Adicionalmente, predice la
existencia de una mayor variabilidad temporal en el comienzo de la muda de las hembras
por sobre la de los machos. Dichas predicciones ya han sido comprobadas en otras
especies de aves paseriformes con este tipo de comportamiento presente en los machos
(Siikamaki et al., 1994; Svensson & Nilsson, 1997; Newton & Rothery, 2005). De igual
manera, Feare (2015) sugiere la sincronizacion de tiempos de muda en especies con

vinculos de pareja prolongados.



Pese a que el andlisis de la muda permite comprender como las aves ajustan esta
etapa con el resto de su ciclo anual (Erni et al., 2013), la informacién sobre los patrones y
procesos de muda del plumaje en las aves del Neotropico es casi inexistente (Stutchbury
& Morton 2001; Kennedy et al., 2018). Esto se debe a que suele adaptarse la informacion
obtenida de especies de sectores templados de Europa y Norteamérica a aquellas de
sectores tropicales (Vega, 2017), pero no existen los suficientes datos tomados en especies
de la zona tropical (véase e.g., Echeverry-Galvis & Cordoba-Cordoba, 2008; Moreno-
Palacios, 2013; Moreno-Palacios, Losada-Prado, & Echeverry-Galvis, 2013), lo que
disminuye el poder predictivo de los modelos de cambio demografico y de distribucién
prevista frente a los modelos actuales de cambio climatico (Lovejoy & Hannah, 2005;

Chevin et al., 2010).

La busqueda de informacion acerca de los patrones de muda de las aves del
Neotropico se convierte en el motor que impulsa el presente estudio, en el que se evalla
la relacién entre sexo y muda de Zonotrichia capensis (chincol) (Statius Miller, 1776),
especie neotropical de amplia distribucion, a partir de muestreos realizados durante dos
afios en el Santuario la Naturaleza Quebrada de La Plata, ubicado en La Regidn

Metropolitana de Chile.



2. ANTECEDENTES TEORICOS Y EMPIRICOS

2.1. Aspectos generales

Zonotrichia capensis (Statius Mdller, 1776) (Passeriformes, Emberizidae), cuyo
nombre comdn en Chile es Chincol, esuna especie generalista, principalmente granivora pero
gue también forrajea en la busqueda de frutas e insectos, dependiendo de la disponibilidad
ambiental (Lopez-Calleja, 1995). Posee plumaje monomdrfico (Chapman, 1940; Miller &
Miller, 1968). El juvenil es claramente diferenciable por el aspecto moteado de su plumaje
(Pyle etal., 2015), mientras que el adulto se caracteriza por la presencia de un anillo o collar

de plumas rojizas o acaneladas rodeando la nuca (Figura 1).
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Caudales o Rectrices
Coberteras Caudales

Figura 1 — Aspecto tipico del adulto de Z. capensis. La Figura presenta ademas la topologia de las plumas de la especie
(Begazo, 2022)

2.2. Origen y distribucion

El género Zonotrichia es un taxén incluido dentro de la familia Emberizidae, cuyo
origen, presumiblemente Sudamericano, se remonta aentre 1,3y 6,6 millones de afios atras,
siendo por lo tanto anterior a las dltimas glaciaciones del Pleistoceno (Tubaro, 1990). De este
linaje surgen cinco especies actuales: Z. albicollis, Z. querula, Z. atricapilla, Z. leucophrys y
Z. capensis (Zink, 1982). De todas ellas, Z. capensis es la especie filogenéticamente basal, y
la Unica especie tropical dentro del género (Zink & Blackwell, 1996). Como otras especies
de Zonotrichia, Z. capensis ocupa diversos habitats, incluyendo desierto costero, desierto de
altura, pastizales, bosque himedo y sectores urbanos, distribuyéndose desde Chiapas,
México (10°N), hasta el extremo sur de Suramérica, en Tierra del Fuego, Argentina (55°S) e

isla Navarino y archipiélago Cabo de Hornos, en Chile (Chapman, 1940; Chester, 2008; Class



et al., 2011; Jaramillo, 2005; Rising & Jaramillo, 2020) (Figura 2), ocupando una amplia
gama de pisos altitudinales, que van desde el nivel del mar hasta los 5.300 m s.n.m.,
aproximadamente (véase Chapman, 1940; Chester, 2008; Class et al., 2011). Cabe mencionar
que se han descrito mas de 20 subespecies de Z. capensis, con caracteristicas de historia de
vida variables considerablemente entre si: algunas pueden ser migratorias o sedentarias,
consumen una variedad de semillas, insectos y frutas, y poseen diferentes temporalidades en
lo que respecta al inicio y duracion de sus diferentes etapas de historia de vida (véase Class
et al., 2011). Por su parte, en Chile se ha descrito la presencia de cinco subespecies: Z.c.
peruviensis, pulacayensis, chilensis, sanborni y australis (Hellmayr, 1932). De ellas, Z.c.
chilensis es la mas ampliamente distribuida, pudiendo evidenciarse en la costa sur y el centro

de Chile, hasta los 2.200 m s.n.m. (Pyle, Engilis, & Kelt, 2015).



Figura 2 — Mapade distribucién de Z. capensis. Adaptado del original de Rising & Jaramillo (2020).
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2.3. Ciclo anual

De la misma manera en que se ha descrito para otras especies de vertebrados, el ciclo
de vida de Z. capensis se compone de una serie de etapas, cada una de ellas con una
combinacion Unica de caracteristicas morfoldgicas, fisioldgicas y de comportamiento y cuya
duracién y transicion dependen de la accién combinada de genes y sefiales ambientales
(Wingfield, 2005; Wingfield et al., 2017; Gonzalez-Goémez et al., 2018). De todas estas
sefiales, se estima que el fotoperiodo (extension de luz de dia y oscuridad de la noche) es la
preponderante en la regulacion del ciclo anual de la mayoria de especies de aves (Wingfield,

2005; Barta et al., 2006), incluyendo Z. capensis (Tubaro, 1990).

En su forma mas simple, el ciclo anual de Z. capensis incluye dos etapas: reposo
reproductivo y crianza. Durante la etapa de reposo, Z. capensis se agrupa en bandadas de
hasta 150 individuos, mudan Yy, en algunos casos, migran (Tubaro, 1990). Sin embargo, el
grupo se disuelve con el desprendimiento de los machos una vez llegado el periodo
reproductivo, tipicamente a fines del invierno. Al comienzo de este periodo, Z. capensis se
vuelve territorial (Moore et al., 2004), comportamiento que mantiene hasta el término de la
crianza, proceso marcado por el comienzo de la muda prebésica (Tubaro, 1990), aspecto bien

conservado en gran cantidad de aves, incluidas las especies de zonas tropicales (Vega, 2017).

2.4. Reproduccion, nidificaciéon y crianza

Zonotrichia capensis es una especie territorial y socialmente mondégama (Moore et
al., 2004; Poblete et al., 2020; Cardona-Salazar et al., 2021) con lazos de pareja que pueden
permanecer durante méas de una temporada reproductiva, e incluso a través de periodos sin

reproduccion (Miller & Miller, 1968).
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Durante el periodo reproductivo, tras la formacion de la pareja, se define el area de
incubacion, la que suele ser recurrente durante mas de una temporada reproductiva (Tubaro,
1990). Una vez definida el area, la hembra se encarga de la construccién del nido, que toma
aproximadamente 3 dias, y la incubacion, que realiza de forma ininterrumpida durante gran
parte del dia y durante toda la noche (Miller & Miller, 1968), sin recibir alimento Yy sin
intercambiar de lugar con el macho durante los 11-12 dias de duracién de este proceso
(Kennedy et al, 2018; Cardona-Salazar et al., 2021). Los nidos suelen ser construidos
directamente sobre el suelo, aunque existen algunos registros de nidos construidos en
arbustos bajos (Fraga, 1978). La cantidad de huevos puestos suele ser de tres por nidada
(Miller & Miller, 1968), con un rango de variaciones que oscila entre dos y cuatro (Fraga,
1978, 1983; Mason, 1985). Mientras ocurre la construccion del nido y la incubacién, el
macho se encarga de mantener un territorio de uso exclusivo para él y su pareja durante todo
el periodo reproductivo, dentro de la que se encuentra el sitio de construccién del nido y
varias perchas de canto, las que son utilizadas por el macho para la proteccion del territorio

definido (Tubaro, 1990).

Los riesgos principales para el éxito de una nidada corresponden a la depredacion y
parasitismo ocasionado por otras aves (Fernandez & Duré, 2007), siendo Z. capensis
hospedadora mayor de Molothrus bonariensis (mirlo) (Carro & Fernandez, 2013). Siguie ndo
un intento de nidada exitoso, la pareja puede realizar un segundo e incluso un tercer intento
de nidada dentro de la temporada (Davis, 1971; King, 1973; Fraga, 1978). En caso de una
nidada fallida, la renidifcacion puede ocurrir, ejecutdndose mas rapida que el intento anterior

(Miller & Miller, 1968).
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Una vez ocurrida la eclosién, ambos sexos participan activamente en la alimentacién
de los pichones (Poblete et al., 2020), aprovisiondndolos de materia vegetal y una amplia
variedad de insectos (Tubaro, 1990), siendo recurrentes de este Ultimo tipo las polillas (Miller
& Miller, 1968). Durante los primeros cuatro dias de cuidado parental, la tasa de alimentacidn
es de alrededor de una vez por hora, aumentando progresivamente hasta alcanzar una tasa
méaxima de una entrega cada 10 minutos alrededor del dia siete (Miller & Miller, 1968).
Posterior al abandono del nido, los volantones comienzan a buscar e ingerir alimentos por
cuenta propia posterior a los 18 dias de vida, pero pueden seguir solicitando y recibiendo
alimento de sus padres hasta los 40 dias, tras lo que se produce su independencia completa

(Tubaro, 1990).

2.5. Muda

La estrategia de muda de Z. capensis corresponde a la muda alterna compleja segun
Mandujano (2016), con la ocurrencia de la muda prebésica entre enero-marzo vy la prealterna
entre agosto-octubre en el centro-norte de Chile (Pyle et al., 2015). En base a los hallazgos

de Miller (1961), la muda prebasica del adulto tiene una duracion aproximada de dos meses.

Pese a que no es comin el solapamiento entre muda y crianza en general dentro de la
familia Emberizidae (Repenning & Fontana, 2011), se han documentado diferentes grados
de solapamiento entre estos dos estados de historia de vida en Z. capensis, describiendo, por
ejemplo, solapamiento nulo en Colombia (Miller & Miller, 1968), bajo en Costa Rica (Wolfe,
1969) y elevado en Per (Davis, 1971). En Chile, Gonzalez-Gémez et al. (2018) hallaron
mayor sobreposicion de muda y crianza en poblaciones de sectores con baja estacionalidad,

en los que el cambio en fotoperiodo, temperatura y precipitacion es bajo, en comparacion
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con poblaciones de sectores altamente estacionales, donde la sobreposicion de estos estados

de historia de vida fue menor.
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3. HIPOTESIS Y OBJETIVOS

3.1. Hipdtesis

Si bien Z. capensis es una especie monégama Yy con cuidado biparental, se han
descrito diferencias intersexuales en la crianza. Estas diferencias estdn asociadas a la
proteccion del territorio en los machos y a la nidificacion en las hembras, diferencias que
ocasionarian compromisos de inversion entre muda y crianza, conllevando a diferencias

intersexuales en la temporalidad de la muda en esta especie.

3.2. Predicciones

1. Los machos de Z. capensis iniciaran su muda mas tempranamente, debido a que su rol
durante el periodo de crianza no limita su acceso a alimento como si lo hace la
nidificacion-incubacion en el caso de las hembras, las que iniciaran su muda méas
tardiamente.

2. El término del periodo de productividad ambiental limita la muda para ambos sexos,
ocasionando que su duracion sea mayor en los machos que en comparacion con las
hembras.

3. Las hembras presentaran mayor variabilidad de fechas de inicio que los machos.
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3.3. Objetivo general
Evaluar la temporalidad de la muda en funcién del sexo en una poblacion de Zonotrichia
capensis (Statius Mdller, 1776) que habita en el Santuario de la Naturaleza Quebrada de La

Plata, Santiago, Chile.

3.4. Objetivos especificos

1. Comparar la fecha de inicio de la muda de machos y hembras de Z. capensis.

2. Comparar la duracién de la muda de machos y hembras de Z. capensis.

3. Comparar la variabilidad de la fecha de inicio de la muda de machos y hembras de Z.

capensis.
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1. Area de estudio

El Santuario de la Naturaleza Quebrada de La Plata (33°30°S, 70°54°O) se ubica a 30
km del suroeste de la ciudad de Santiago (Lopez-Calleja, 1995), en la microcuenca
hidrografica de la Quebrada de La Plata que forma parte de la Estacion Experimental German
Greve Silva de Facultad de Ciencias Agrondémicas de la Universidad de Chile, ubicada en el
cordon montafioso de la Cordillera de la Costa, en el sector Rinconada de Maipu, en la Regién
Metropolitana de Chile (Uribe, 2007). El clima del sector coincide con la clasificacion
bioclimatica de “Region Mediterranea Semiarida”, que se caracteriza por tener
precipitaciones medias de 330 mm anuales (concentrada en el invierno) y una temperatura
media anual de 13,9°C, con una maxima y una minima de 23y 7°C, respectivamente (Di
Castri, 1975). Su vegetacion corresponde a la zona mesomdrfica o zona de los matorrales
arborescentes esclerofilos y xerofilos (Etienne & Contreras, 1981), con remanentes de bosque
escler6filo asociado a quebradas y valles, compuesta principalmente de Acacia caven,
Cryptocarya alba y Prosopis chilensis, ademas de matorral Trevoa quinquenervia y
Colliguaja odorifera (Luebert & Pliscoff, 2006). Durante el mes de noviembre de 2016 fue

declarada como Santuario de la Naturaleza al ser uno de los 34 hotspots de biodiversidad a
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nivel mundial (MMA, 2016a). En esta misma fecha, tuvo lugar un incendio que afecto

aproximadamente el 70% de la superficie de la quebrada (MMA, 2016b).

4.2. Coleccion de datos
El periodo de muestreo abarco desde el 19 de enero de 2018 hasta el 10 de enero de
2020, obteniéndose un total de 176 registros de adultos de Z. capensis (Ntotal = 176; Nmachos =

120; Nhembras = 56).

Los especimenes fueron capturados utilizando redes de niebla y anillados con bandas
de aluminio numeradas individualmente. Se identific el sexo en base a la observacion de
parches de incubacion y protuberancia cloacal, y se registraron las variables morfométricas
estandar, las que corresponden a: largo de ala, cola, cabeza, culmen y tarso, y masa corporal.
También se determind la edad de cada ave a través del sistema de clasificacion W-R-P
(Wolfe, Ryder, & Pyle, 2010). El estado de la muda fue determinado através de la puntuacion
del estado de avance de las primarias (Figura 1) con valores entre 0 (antigua) a5 (nueva) para
cada una de las nueve plumas, con los valores intermedios de 1 a 4 representando diferentes
estadios del avance de la muda segln el sistema de puntuacidn desarrollado por Ginn &
Melville (1983). Solo se midio el estado de avance del ala derecha, debido a que la muda
suele ser simétrica (Pyle et al., 1997). Una vez obtenidos, los puntajes fueron convertidos a
Porcentaje de Masa de Plumas Crecida (por sus siglas en inglés: PFMG) utilizando la masa
de las plumas de un ejemplar de Z. capensis macho (Tabla 1) que fue encontrado fallecido
en las redes de niebla. Debido a la ausencia de dimorfismo sexual en esta especie, los valores

de masa de las plumas del ejemplar fueron utilizadas para la estimacion del porcentaje de
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masa de plumas crecida para ambos sexos. EI PFMG se relaciond linealmente con la fecha

de captura de los individuos (r =0,9, p-valor < 0,0001).

Tabla 1 — Masade primarias de Z. capensis macho utilizado para la estimacion del porcentaje de masa de plumas crecida.

N° de pluma primaria | 1 2 3 4 5 6 7 8 9

Masa (miligramos) 7,36 (7,95 | 831|916 |10,24| 10,78 10,98 | 10,76 | 10,16

4.3. Andlisis estadistico

El andlisis fue realizado con el modelo de regresion (UZ) desarrollado por Underhill
& Zucchini (1988), el que fue incorporado a través del paquete “Moult” (Erni et al., 2013)
para el software R (R Development Core Team, 2020). A partir de su aplicacion, el modelo
UZ provee de los siguientes valores relacionadas con la temporalidad de la muda: fecha de
inicio, desviacion estandar de la fecha de inicio (una medida de la dispersion de las fechas de

inicio de la muda en la poblacion), duracion y los errores estandar para cada una de ellas.

De las cinco variantes del modelo UZ, se selecciond el tipo | apartir de los resultados
de AIC (AIC tipo | = 90,13; AIC tipo Il = 522,75; AIC tipo 1l = 413,65; AIC tipo IV =
469,56; AIC tipo V =451,53). Este modelo considera dentro del anlisis a los individuos que
estan comenzando la muda, aquellos que estan en proceso de muda activa y a aquellos que
ya la han finalizado. Los individuos que presentaron muda interrumpida fueron excluidos del
anlisis.

Para la comparacion de fecha de inicio de muda, se selecciondé al conjunto de
individuos que tuvieran un desarrollo de muda mayor acero y menor o igual a cincuenta por

ciento (es decir, 0 < PFMG < 0,5) considerandose a este grupo como aquel con muda iniciada
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(Nmachos = 12; Nhembras = 9). Posteriormente, se aplicO una prueba-t de dos muestras con
correccion de Welch tras comprobar los supuestos de normalidad y homocedasticidad de este
grupo con las pruebas de Shapiro-Wilk y de F, respectivamente (Tabla 2). Los resultados de
la prueba de F fueron utilizados para la comparacion de las varianzas entre fechas de inicio

de machos y hembras.

Tabla 2 — Seleccion de individuos con muda iniciada, junto a los resultados de las pruebas verificacion de supuestos de
normalidad de Shapiro-Wilk y de homocedasticidad de Bartlett. Valores de P con resultados significativos se marcan en
asterisco (*).

Machos Hembras
N°deind. con0<PFMG<0,5 |12 9
Prueba de Shapiro-Wilk W =0,93; W = 0,96;
P-valor = 0,40 P-valor = 0,82

Prueba de F F =0,107 ; P-valor = 0,001*

Para la comparacion de fecha de finalizacion de la muda, se seleccion6 al conjunto de
individuos que tuvieran un desarrollo de muda mayor a cincuenta y menor o igual a cien por
ciento (es decir, 0,5 < PFMG < 1) considerandose a este grupo como aquel con muda
finalizada (Nmachos=48; Nhembras=9). Posteriormente, se aplicé una prueba de suma de rangos
de Wilcoxon debido al incumplimiento de normalidad con prueba de Shapiro-Wilk vy el
cumplimiento del supuesto de homocedasticidad con prueba de Levene basado en la mediana

(Tabla 3).
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Tabla 3 — Seleccion de individuos con muda finalizada, junto a los resultados de las pruebas de verificacion de supuestos
de normalidad de Shapiro-Wilk y de homocedasticidad de Levene. Valores de P con resultados significativos se marcan en

asterisco (*)

Machos Hembras
N°deind. con0,5<PFMG<1 |48 9
Prueba de Shapiro-Wilk W = 0,94, W =0,91;
P-valor = 0,02* | P-valor = 0,34

Prueba de Levene F=1,39; P-valor =0,244
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5. RESULTADOS

5.1. Aplicacion del modelo UZ tipo |

A través del andlisis de los individuos comenzando la muda, junto a aquellos en muda

activa y los que ya la han finalizado, la aplicacion del modelo UZ tipo 1 estimd para cada

sexo tres parametros relacionados con la temporalidad de la muda: fecha de inicio media,

desviacion estandar de la fecha de inicio y duracion (Tabla 4). En su conjunto, estos

parametros permitieron graficar la trayectoria de muda que cada sexo lleva a cabo a través

del tiempo (Figura 3).

Tabla 4 — Variacion temporalen la muda de Z. capensis de Quebrada de La Plata.

Sexo

Macho

Hembra

Fecha de inicio media

1 de diciembre (8,001)

24 de noviembre (5,93)

s.d. de la fecha de inicio media (dias)

11,98 (2,3)

21,38 (4,18)

Duracién (dias)

69,38 (13,25)

86,46 (11,62)
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Figura 3 — Representacion de la trayectoria de muda (expresada en PFM G) llevada a cabo a cabo por machos (N = 120) y
hembras (N = 56), en funcién del tiempo (expresado en dias transcurridos desde el 1 de agosto) segin el modelo UZ tipol.
Los puntos de color celeste representan a los machos, mientras que los puntos rosados representan a las hembras.

5.2. Fecha de inicio de la muda

La media de la fecha de inicio de la muda de los machos, obtenida mediante la
aplicacion del modelo UZ tipo I, corresponde al 1 de diciembre, mientras que la de hembras
corresponde al 24 de noviembre (Tabla 4). La evidencia obtenida respecto del efecto del sexo

sobre la fecha de inicio de la muda es debil (t = 1,54; P-valor = 0,16).

5.3. Duracién de la muda
Segun la aplicacion del modelo UZ tipo I, la muda de machos tiene una duracion de
69,38 dias, mientras que la de las hembras corresponde a 86,46 dias. No se evidencian

diferencias entre las duraciones de la muda a nivel intersexual (W =241,5; P-valor = 0,58).
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5.4. Desviacion estandar de la fecha de inicio de la muda

Tras la aplicacion de la prueba de F, se halld evidencia fuerte del efecto del sexo sobre
la desviacion estandar de la fecha de inicio de la muda (F = 0,107; P-valor = 0,001), siendo
este parametro mayor para las hembras (s.d. = 21,38) que para los machos (s.d. = 11,98,

Figura 4).
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Figura 4 —diagrama caja con las fechas de inicio de la muda de Z. capensis, utilizando la seleccién de individuos con muda
mayor a cero y menor o igual a cincuenta por ciento (Nhembras = 9; Nmachos = 12).
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6. DISCUSION

6.1. Diferencias intersexuales

Los resultados obtenidos para la fecha en que Z. capensis inicia la muda sefialan que
este parametro esafectado sélo en baja medida por el sexo de los individuos (P-valor =0,16),
siendo levemente mas temprana para hembras (24 de noviembre) que para machos (1 de
diciembre), con una separacion aproximada de 6 dias. Estos resultados no permiten apoyar
la prediccion N°1, donde se planteaba que los machos comenzarian su muda antes que las
hembras, no siendo consistente con estudios similares en otras especies de aves
monomorficas en las que machos mudan méas tempranamente que las hembras (Kamtaeja et
al., 2015), lo que indica que, posiblemente, la diferencia de roles no acarree diferencias de
inversion que limiten los recursos que cada sexo puede disponer para comenzar su muda
dentro de un patron temporal sexo-dependiente. Adicionalmente, podria ser que el comienzo
de la muda sea determinado por una variable de mayor impacto y que afecta a ambos sexos
por igual, como el fotoperiodo, como se ha sugerido para la especie (Tubaro, 1990), al igual

gue para otras especies de aves (Wingfield, 2005; Barta et al., 2006).

La fecha de inicio estimada a partir del analisis para ambos sexos coincide con la

finalizacién del periodo reproductivo descrita para la especie por Pyle et al. (2015), en donde
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se establece la presencia de machos con protuberancia cloacal hinchada y hembras con parche
de incubacion desarrollado hasta finales de noviembre, tras lo que comienza la muda. Este
patron de comienzo de la muda tras la finalizacion de la crianza es tipico entre paseriformes
(Engebretsen & Slagsvold, 2022) y se ha evidenciado en especies sedentarias de zonas
templadas Yy éarticas, al igual que en algunas especies migratorias (Oschadleus, 2005), lo que
permite establecer un punto de similitud entre la temporalidad de la muda de estos sectores
con una especie neotropical como Z. capensis. Al respecto, el comienzo de la muda tras el
periodo reproductivo dasuficiente tiempo para que los individuos muden antes del comienzo
del invierno, aprovechando la disponibilidad de alimento del verano (Kiat, VVortman & Sapir,

2019).

Respecto a la duracién de la muda de la muestra analizada, los resultados obtenidos
sefialan que el sexo no es un factor que afecte ala duracion de muda en Z. capensis, sino que
podria verse determinado, al igual que el inicio de la muda, de otras variables que afecten de
manera similar a ambos sexos, no pudiendo sustentar a la prediccion N°2. Es posible
evidenciar un alto grado de sincronizacion de muda entre machos y hembras de Z. capensis,
aspecto que no necesariamente estaria modulado por el monomorfismo ni la diferencia de
roles durante la crianza, puesto que se han documentado casos de especies de paseriformes
monomorficas con distribucion de roles similar a los presentados por Z. capensis (machos
defienden territorios, hembras incuban y construyen nidos). Por ejemplo, los machos de la
especie asidtica Pycnonotus finlaysoni mudan primero que las hembras (Kamtaeja et al,
2015), mientras que las hembras de la especie africana Onychognathus nabouroup

comienzan a mudar primero que los machos (Craig et al., 2015). En tercer lugar, la especie
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monomdrfica Acridotheres tristis presenta una sincronizacion de muda elevada entre machos
y hembras, aunque, a diferencia de las especies antes mencionadas, ambos sexos participan

de la incubacion de los huevos en A. tristis (Feare, 2015).

Al igual que otras especies de paseriformes, Z. capensis es una especie socialmente
monogama que genera lazos de pareja con la particularidad de ser duraderos durante mas de
una temporada reproductiva. Al respecto, se ha evidenciado que las parejas de A. tristis
tienden a sincronizar mayormente la muda entre si, al punto de tener mayor sincronia de
muda entre machos y hembras de una misma pareja que entre estos individuos Y el resto de
la poblacién de la que forman parte (Feare, 2015). Si es que existen diferencias entre la
sincronizacion de muda entre parejas de Z. capensis versus la poblacion en la que habita la
pareja es un aspecto desconocido, pero cuya profundizacion podria ayudar a comprender la
modulacion de comienzo Yy duracion de la muda en esta especie, y la relevancia que tiene la
formacion de lazos de pareja a lo largo de varios ciclos anuales, més alld de la importancia

que conlleva a nivel reproductivo.

Las diferencias intersexuales encontradas entre la variabilidad de fecha de inicio
apoyan a la prediccion N°3 en la que se plantea que habra mayor variabilidad de fecha de
inicio en hembras que en machos. Lo anterior podria asociarse a la variabilidad de huevos
que ponen las hembras durante la crianza. Comlnmente son tres huevos, pero puede haber
casos de dos a cuatro (Carro & Fernandez, 2013). Dado que la puesta de huevos de por si
requiere de una alta inversion por parte de la hembra, y su incubacion requiere de gasto
energético destinado a la produccion de calor (Svensson & Nilsson, 1997), la variabilidad de

la cantidad huevos por nidada podria liberar o restringir el momento en el que una hembra
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puede comenzar a mudar (Engebretsen & Slagsvold, 2022), afectando a la variabilidad de
fecha de inicio de la muda observado para este sexo. Adicionalmente, debido a la fuerte
correlacion existente entre el comienzo de la muda prebasica y la finalizacién de la temporada
de crianza (Morrison et al., 2014), es posible que aquellos factores que incidan sobre la
finalizacion de la temporada de crianza, tales como el éxito de los intentos de anidacidn
(Powell et al., 1999; Jenni & Winkler, 2020), la depredacion y el parasistismo nidos (Carro
& Fernandez, 2013) estén afectando mayoritariamente a las hembras que en lugar de los
machos. No obstante, de ser este el caso, seria esperable encontrar hembras mudando antes
que los machos. Por lo tanto, se debe continuar con la investigacién de la muda y la crianza

en Z. capensis.

Los resultados obtenidos permiten sustentan una de las tres predicciones planteadas
para la hipotesis de diferencias de la temporalidad de muda en funcion del sexo de Z.
capensis, y presentan el caso de una especie neotropical monomorfica con lazos de pareja
duraderos y cuidado biparental con roles definidos entre sexos cuya temporalidad de la muda

se desarrolla de forma sincrénica, salvo por la variabilidad de fecha de inicio.

7.2. Limitaciones del estudio y consideraciones

Debido ala separacién de la muestra segin avance de muda (iniciando Yy finalizando),
se considera que la muestra es demasiado pequefia como para ser representativa de la
poblacién, por lo que se estima necesario aumentar la cantidad de individuos muestreados en
investigaciones a futuro. Llama la atencion la diferencia de proporcion de individuos machos
(Nmachos = 120; 68,18%) y hembras (Nhembras = 56; 31,82%) obtenidos en el muestreo. Las

diferencias de proporcion pueden deberse a la presencia de patrones de comportamiento
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diferentes entre machos y hembras, puesto que los machos tienden a movilizarse méas entre
perchas de canto y ser mas exploratorios de territorios (Tubaro, 1990; Poblete et al., 2020),
lo que los llevaria a caer en mayor proporcion dentro de las redes de niebla que en
comparacion con las hembras, quienes tienden a permanecer dentro de un area establecida
(Miller & Miller, 1968; Kennedy et al.,, 2018) y por lo tanto caer en menor cantidad. Esta
explicacion resulta la mas plausible para el caso de estudio actual, pues el monomorfismo de
Z. capensis evitaria la existencia de presiones selectivas diferenciadas entre sexos, llevando
aque la probabilidad de supervivencia seasimilar entre individuos de un sexo u otro (Donald,
2007; Lehikoinen et al., 2008), como es el caso de especies con dimorfismo sexual marcado,

en las que es mas posible evidenciar desigualdad de proporcion entre sexos (Diniz, 2011).

Se debe tener en consideracion que, si bien el método de identificacion del sexo de
los individuos a partir de la observacion de parches de incubacion y protuberancia cloacal
puede ser Util en algunos casos, existen otros métodos moleculares mas convenientes, sobre
todo frente al muestreo de individuos de especies monomdrficas durante periodos de muda y
de reposo reproductivo (Cerit & Avanus, 2007; Kamtaeja et al., 2015), dado el retroceso de
rasgos de identificacion tales como el parche de incubacion (Hammer, Boersch-Supan &
Robinson, 2022). Por limitaciones temporales y de pandemia, no fue posible realizar la
identificacion del sexo utilizando dichos métodos dentro de este estudio. Sin embargo,
actualmente se encuentra en desarrollo la identificacion del sexo a través de la genética de

las aves en el Laboratorio de Ecologia del Comportamiento de la Universidad de Chile.

En esta investigacion se utilizaron antecedentes cualitativos que describen la

inversion que cada sexo realiza a la crianza, a partir de lo cual se establecieron hipétesis y
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predicciones relacionando el rol de cada sexo en la crianza con la temporalidad de la muda
que desarrollado por machos y hembras. Sin embargo, podria profundizarse mas en el poder
de anélisis integrando datos relacionados con la crianza en la muestra de interés, como por
ejemplo el grado de retroceso de los rasgos relacionados con la crianza (ej.: protuberancia
cloacal), asi como la cantidad de huevos, nidadas realizadas y cépulas extra pareja

presentadas por la poblacién de interés, junto a los datos asociados a la muda.

La amplitud de distribucion de Z. capensis y los diferentes grados de estacionalidad
a los que se someten estos animales através del gradiente altitudinal y latitudinal (Chapman,
1940; Chester, 2008; Class et al, 2011; Jaramillo, 2005; Rising & Jaramillo, 2020),
ocasionan diferencias poblacionales entre los patrones temporales de estados de historia de
vida a lo largo del ciclo anual (Class et al., 2011), como ha sido evidenciado con Z. capensis
que habitan en sectores con diferentes grados de intensidad estacional (Gonzalez-Goémez et
al., 2018). Por lo tanto, es posible que existan diferencias en los niveles de sincronizacion de
la muda y la crianza a nivel intersexual entre poblaciones de Z. capensis que habitan sectores
con diferentes patrones estacionales, como ha sido documentado por Craig et al. (2015) en
estudios realizados con especies del género Onychognathus en Africa, quienes evidenciaron
menor sincronia de muda intersexual entre aves que habitan en sectores aridos versus aquellas
que habitan sectores hdimedos y de mayor productividad. Es méas, se ha sugerido que el
cambio climatico también puede estar afectando a la fenologia de las aves, como es el caso
de la especie Phylloscopus trochilus, cuyas poblaciones habitantes de sectores mas calidos
tenian retroceso temprano de parche de incubacién, mudas mas tempranas y mas cortas que

en comparacion con poblaciones de sectores mas frios (Hammer, Boersch-Supan &
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Robinson, 2020). Por lo tanto, frente al escenario de cambio climatico actual, se sugiere
continuar la investigacion de la muda de Z. capensis, especie de amplia distribucion y

representatividad del Neotropico.
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7. CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos sustentan la idea de que Z. capensis es una especie
con similitud de inversidn energética y nutricional destinada al cuidado
parental, lo que se evidencia a traves de fecha de inicio y duracion de muda
similar entre machos y hembras. Lo anterior se relacionaria con la
participacion de ambos sexos en la crianza.

Pese a una mayor variabilidad en la fecha de inicio de hembras, Z. capensis
desarrolla estrategias de muda similares entre machos y hembras, como
permiten evidenciar la fecha de inicio y la duracién de este estado de historia

de vida en ambos sexos.
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