Hipdtesis del sindrome de ritmo de vida en el
rayadito (Aphrastura spinicauda): ¢ Individuos
propensos al riesgo tienen menor sobrevivencia?

Tesis

Entregada A La
Universidad De Chile
En Cumplimiento Parcial De Los Requisitos
Para Optar Al Grado De

Magister en Ciencias Bioldgicas

Facultad De Ciencias

Por
Barbara Bachmann Moreno

Septiembre, 2018
Director de Tesis: Dr. Rodrigo A. Vasquez Salfate

Co-director de Tesis: Dr. Esteban Botero Delgadillo



FACULTAD DE CIENCIAS
UNIVERSIDAD DE CHILE
INFORME DE APROBACION

TESIS DE MAGISTER

Se informa a la Escuela de Postgrado de la Facultad de Ciencias que la Tesis de
Magister presentada por la candidata

Barbara Bachmann Moreno

Ha sido aprobada por la comision de Evaluacion de la tesis como requisito para
optar al grado de Magister en Ciencias Bioldgicas, en el examen de Defensa
Privada de Tesis rendido el dia 10 de Septiembre de 2018

Director de Tesis:
Dr. Rodrigo VAsquez ..

Co-Director de Tesis:
Dr. Esteban Botero

Comision de Evaluacion de la Tesis:
Dr. Michel Salaberry

Dr. Rigoberto Solis .



Para todos aquellos que no dejan de asombrarse
y admirar la complejidad de la naturaleza,
y su diversidad de formas y colores.



Meédico Veterinario titulada el afio 2014, con gran interés en la comprension de la
ecologia y evolucidn de la conducta animal en vida silvestre. El afio 2016 ingreso al
Laboratorio de Ecologia Evolutiva del Comportamiento, a cargo del Dr. Rodrigo
Véasquez, quien fue su profesor tutor en el programa Magister en Ciencias
Biologicas. El afio 2017 trabajé como asistente de investigador en el mismo
laboratorio, y actualmente pretende continuar una linea de investigacion asociada al
comportamiento animal y el efecto de otras variables fisioldgicas y ambientales.



AGRADECIMIENTOS

Mis mas sinceros agradecimientos a mi profesor tutor, Dr. Rodrigo Vasquez, por
transmitir siempre apoyo, confianza y conocimientos, permitiéndome ser parte de su
equipo de trabajo durante todo éste proceso de aprendizaje. También a mi co-tutor,
Dr. Esteban Botero, por su dedicacion, consejos y conocimientos transmitidos
durante el proceso de mi tesis. Quisiera agradecer también a los académicos
integrantes de mi comision: Dr. Michel Salaberry y Dr. Rigoberto Solis, por su buena
disposicion y criticas constructivas, las cuales permitieron enriquecer éste trabajo.

Gracias a mis amigos y compaferos de laboratorio con quienes he compartido
grandes momentos: Béarbara Toro, Lucas Hussing, Sebastidn Maya, Pablo Lamilla,
Karina Romero, Javier Bustos, Yasnina Ibaceta, Gabriela Sudel, Camila Bravo, Juan
Rivero, Romina Flores, Carlos Valeris, Jorge Mella, Daniel Benitez, Martje Birker,
Pablo Cornejo, Juan David Arévalo y Yanina Poblete; quienes forman un bello
equipo de trabajo y han apoyado éste proceso en diferentes instancias. Con todos
ellos tengo gratos recuerdos desde mi llegada al laboratorio al presente. Gracias por
todas esas risas.

Un agradecimiento especial a mi madre por su amor, apoyo Yy confianza
incondicional, por permitir siempre que mis metas lleguen a fin. A mi padre, por ser
un excelente consejero y amigo, y por sobre todo, transmitirme siempre su
admiracion. A mi hermana Annelice y mi hermano Christopher por su confianza y
carifio.

A mis grandes amigos(as) Cristobal Pasten, Nicole Arias, Pamela Garcia, Francisca
Morales, Maria Jesus Izquierdo, Daniela Gonzélez y Maria Isabel Sotomayor, por
sus consejos, confianza, alegrias, y permanecer siempre presentes en mi vida.

Finalmente, agradecer el apoyo de los proyectos FONDECYT 1140548, ICM-P05-
002, FONDECYT-PFB-23 y CONICYT-PIA-CCTE-AFB 170008.



INDICE DE MATERIAS

Listade tablas ..........coouiiii vii

LiSta de FIQUIAS ...t viii
RESUMEN ... 1
SUMMIAIY ettt ettt bt e st esa b e e e sab e e e sb b e e e nsb e e e nbb e e e nbneeansnee s 2
L. INEFOTUCCION ..ottt 3
2. ODJELIVOS ...ttt 7
3. HIpOLESIS Y PrediCCiON .......cveviiiiiiecie e 8
4. MaterialeS Y MELOUOS ........overiiiieieieeie et 9
5. RESUITAUOS ...t bbb 22
B. DISCUSION ...ttt sttt ettt n e b e ene s 28
7. CONCIUSIONES ... bbbt 36
8. BIDIIOGrafia ......cceeiiieicecee 37

Vi



LISTA DE TABLAS

Tabla 1. Conjunto de modelos candidatos para el modelamiento de la probabilidad
de recaptura (p) de rayaditos adultos del P.N. Fray Jorge, entre los afios 2010-2015.

Tabla 2. Conjunto de modelos candidatos para el modelamiento de la sobrevivencia
aparente (¢) de rayaditos adultos del P.N. Fray Jorge, entre los afios 2010-2015.

Tabla 3. Conjunto de modelos candidatos para el modelamiento de la sobrevivencia
aparente (¢) de rayaditos adultos en funcion de co-variables usadas como medidas de
“conductas riesgosas” (conducta exploratoria y audacia).

Tabla 4. Seleccion del modelo para estimar sobrevivencia aparente y probabilidad de
recaptura en la poblacién de rayaditos del P.N. Fray Jorge, entre los afios 2010-2015.

Tabla 5. Estimaciones de los parametros con funcién de enlace logit para el modelo
con mejor ajuste: {¢((t)_2)+Movs+MAD) p(t)_2}.

Tabla 6. Conjunto de modelos candidatos para el modelamiento de la sobrevivencia
aparente () de rayaditos adultos en funcion de co-variables usadas como medidas de
“conductas riesgosas” (conducta exploratoria y audacia) y peso.

Vii



LISTA DE FIGURAS

Figura 1. Sobrevivencia aparente (¢) en funcion de la velocidad de exploracion
(movimientos/minuto).

Figura 2. Sobrevivencia aparente (¢) en funcion de la conducta de toma de riesgos
(MAD) o audacia.

viii



RESUMEN

La hipdtesis de sindrome de ritmo de vida (Pace-of-life syndrome o POLS) predice
que las distintas estrategias de historia de vida se asocian a diferencias consistentes
en el fenotipo conductual. En el presente estudio, pusimos a prueba ésta hipotesis en
una poblacién de rayadito (Aphrastura spinicauda), un ave especialista de bosque.
Investigamos si diferencias en la sobrevivencia de los adultos se asociaron a
diferencias inter-individuales en la conducta asociada al riesgo, mediante ensayos de
exploracién en un ambiente nuevo y pruebas de distancia minima de aproximacion a
un humano (MAD), como variables indicadoras de conducta exploratoria y de toma
de riesgos o0 audacia, respectivamente. Diferencias inter-individuales en la
propensién al riesgo predijeron la esperanza de vida de las aves, dado que los
individuos mas exploradores y audaces (mas “arriesgados’) presentaron una menor
sobrevivencia que aquellas aves menos “arriesgadas”. La sobrevivencia aparente no
varié entre sexos. Sin embargo, varié en dos periodos de tiempo entre los afios 2010
y 2013 (9=0.8950038, SE= 0.0447040, IC 95%) en relacion al periodo 2014-2015
(o= 0.7079473, SE= 0,0929189, IC 95%). Nuestros resultados fueron consistentes
con la prediccion de la hipotesis de POLS, indicando que las diferencias en rasgos
conductuales estan asociadas a diferencias en los rasgos de historia de vida, de modo
tal que individuos menos exploradores y audaces presentaron sobrevivencias

mayores.



SUMMARY

The Pace-of-life syndrome or POLS hypothesis predicts that different life-history
strategies are associated with consistent differences in the behavioral phenotype. In
the present study, we tested this hypothesis in a rayadito (Aphrastura spinicauda)
population, a forest specialist bird. We investigated whether differences in adult
survival were associated with inter-individual differences in risk-associated behavior,
through exploration tests in a novel environment and tests of minimum approach
distance to a human (MAD), as a proxy for exploratory behavior and taking risk or
audacity, respectively. Inter-individual differences in risk propensity predicted life
span in birds, with more exploratory and shy individuals (more "risky") having a

lower survival than less "risky" birds. The survival did not vary between sexes,

however, it varied in two periods of time between the years 2010 to 2013 (¢

0.8950038, SE = 0.0447040, 95% CI) in relation to the period 2014-2015 (¢
0.7079473, SE = 0.0929189, 95% CI). Our results were consistent with the
prediction of the POLS hypothesis, which specifies that differences in behavioral
traits are associated with differences in life-history traits, such that less exploratory

and shy individuals had higher survival.



1. INTRODUCCION

Dentro de las poblaciones, la existencia y mantencion de diferentes estrategias de
historia de vida esta atribuida principalmente a los compromisos entre distintos
aspectos del ciclo de vida (e.g., fecundidad- sobrevivencia, véase Biro y Stamps
2008) y al fenotipo conductual, es decir, a rasgos conductuales que conforman los
distintos perfiles de personalidad animal (Sih et al. 2004a, Roff y Fairbairn 2007,
Wolf et al. 2007, Réale et al. 2010). Estudios han revelado que historias de vida
contrastantes (e.g., rapida-lenta) pueden explicar la variacion en distintos rasgos del
comportamiento, (Wolf et al. 2007, Réale et al. 2010, Bengston et al. 2017) y que a
su vez, variaciones en diferencias individuales consistentes de éstos rasgos podrian
afectar diferentes componentes de la adecuacion bioldgica (Dingemanse et al. 2004,
Reale et al. 2007, Smith y Blumstein 2008, Hall et al. 2015, Niemeld et al. 2015). Por
ejemplo, diferencias individuales en la conducta exploratoria estan relacionadas con
la variacion en la tasa de sobrevivencia de aves silvestres (e.g., Dingemanse et al.
2004, Hall et al. 2015). Sin embargo, poco se conoce sobre como la sobrevivencia es
afectada por otros rasgos conductuales y sobre la naturaleza contexto-dependiente de
dichas relaciones en ambientes fluctuantes (Dingemanse y Goede 2004, Réale et al.
2007, Biro y Stamps 2008, Smith y Blumstein 2008). Por ejemplo, mientras
individuos agresivos podrian beneficiarse en situaciones de alta competencia, la
agresion no parece ser una estrategia beneficiosa en situaciones con alto riesgo de

depredacion (Sih et al. 2004a, 2004b).



Se sabe que los distintos rasgos de personalidad animal estan bajo presion selectiva
(Dingemanse et al. 2004, Dingemanse y Réale 2005, Groothuis y Carere 2005), y que
éstos afectan la manera en que un individuo responde a situaciones de riesgo (Hall et
al. 2015, Niemela et al. 2015) y toma decisiones durante actividades relacionadas con
el forrajeo (Verbeek et al. 1994, Dingemanse y Goede 2004), dispersion
(Dingemanse et al. 2003, Botero-Delgadillo 2017) y reproduccion (Smith y
Blumstein 2008). La hipdtesis del Sindrome de ritmo de vida o hipdtesis de POLS
(por sus siglas en inglés; Pace-of-life-syndrome), establece que las estrategias de
historia de vida adoptadas por los individuos de una poblacidon estan asociadas a
diferencias consistentes en una serie de rasgos conductuales (Réale et al. 2010, Hall
et al. 2015, Niemela et al. 2015). Asumiendo que estas conductas son repetibles (i.e.,
consistentes en distintos contextos), la hipotesis de POLS predice diferencias inter-
individuales en las llamadas “conductas asociadas al riesgo”, tales como audacia,
exploracion y agresion (Réale et al. 2010, Hall et al. 2015). Especificamente, ésta
hipétesis relaciona la variacion individual en sobrevivencia y las diferencias en la
toma de riesgos, prediciendo que individuos que mueren jévenes serian mas
propensos al riesgo que aquellos mas longevos (Réale et al. 2010, Hall et al. 2015).
Por ejemplo, los individuos mas audaces y mas exploradores invertirian mas en la
adquisicion de recursos a expensas de un alto costo en la sobrevivencia (Verbeek et
al. 1994, Niemeld et al. 2015). Lamentablemente, es poca la evidencia sobre la
relacion entre sobrevivencia individual y rasgos de personalidad (Biro y Stamps
2008, Smith y Blumstein 2008), particularmente aquellos rasgos enmarcados en el

contexto de la hipétesis de POLS (véase e.g., Hall et al. 2015, Niemela et al. 2015).



El presente trabajo pretende investigar la relacion y diferencias individuales en
conducta asociada al riesgo de depredacion y sobrevivencia, para poner a prueba la
hipdtesis de POLS. Para ello, nos focalizamos en rasgos conductuales ampliamente
descritos y asociados a diferencias en uso del espacio y/o de recursos en animales
silvestres, especificamente la exploracion y la audacia (vease Hall et al. 2015 y
Niemela et al. 2015). Estudiamos al Rayadito (Aphrastura spinicauda), un
nidificador secundario de cavidades que utiliza cajas nido, lo cual lo hace un modelo
ideal para el estudio de diversos aspectos ecologicos y evolutivos (véase e.g.,
Moreno et al. 2005, 2007, Ippi et al. 2011, 2013, 2017, Quirici et al. 2014, 2016,
Espinola-Hernandez 2016, Botero-Delgadillo et al. 2017a, 2017b, 2017c). El
rayadito es un furnarido endémico de los bosques templados del Centro-Norte y Sur
de Chile y el Suroeste de Argentina, distribuyéndose desde los Andes hasta la Costa
del Pacifico (Remsen 2003). Particularmente, nos enfocamos en una poblacién
aislada al borde norte de la distribucion geografica de la especie en el Parque
Nacional Fray Jorge (30°30” S, 71°35” O), region de Coquimbo. EI P. N. Fray Jorge
se caracteriza por ser un paisaje semiarido y heterogéneo con fragmentos de bosque
relictual dominados por Olivillo (Aextoxicon punctatum), con condiciones
microclimaticas particulares determinadas por la condensacion de la niebla costera

(del-Val et al. 2006).

Estudios previos se han focalizado en la repercusion de los ambientes fragmentados
sobre la dinamica de las poblaciones, y especificamente en su efecto negativo en la
sobrevivencia de especies de bosque (Horak y Lebreton 1998, Matthysen 1999, Ruiz-
Gutiérrez et al. 2008). Es por ello, que bajo el contexto de la hipotesis de POLS y

considerando las condiciones ecologicas presentes en el ambiente fragmentado de



Fray Jorge, se esperaria menor sobrevivencia en aquellos individuos mas propensos

al riesgo (i.e., mas exploradores y audaces).



2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo general

Evaluar la relacion entre la variacion individual en sobrevivencia y rasgos del
comportamiento asociados al riesgo de depredacion en una poblacién de rayadito

(Aphrastura spinicauda) en el Parque Nacional Fray Jorge.

2.2 Objetivos especificos

e Caracterizar la conducta exploratoria (diversidad y velocidad de exploracion
en un ambiente nuevo) de individuos adultos en la poblacion de Fray Jorge.

e Caracterizar la conducta de toma de riesgos (también referida como audacia)
de individuos adultos en el contexto de defensa del nido.

e Determinar si las diferencias individuales en exploracién y audacia
(conductas “riesgosas”) observadas en adultos predicen la probabilidad de

supervivencia.



3. HIPOTESIS Y PREDICCION

3.1 Hipotesis

La variacion en estrategias de historia de vida en poblaciones naturales esta
relacionada con diferencias individuales en el fenotipo conductual, por lo que la
variabilidad en conductas riesgosas entre adultos reproductores de rayadito refleja la

variacion individual en sus tasas de sobrevivencia.

3.2 Prediccion

Individuos mas audaces (i.e., mas arriesgados) y mas exploradores presentaran

menores tasas de sobrevivencia en la poblacion de Fray Jorge.



4. MATERIALES Y METODOS

4.1 Area de estudio

Este trabajo es parte de un seguimiento reproductivo a largo plazo de la poblacion de
rayadito que habita en el Parque Nacional Fray Jorge, ubicado en la cuarta region
hacia la costa (30°30°S 71°35°0). Con el fin de obtener informacion sobre la
biologia reproductiva e historia de vida de la especie en esta poblacion, se han
ofrecido 101-157 cajas nido entre los afios 2006-2016 en el area de estudio. Todas las
cajas fueron dispuestas sistematicamente (a una distancia promedio de 21 m) y geo-

referenciadas con un error de 2 m (Botero-Delgadillo 2017).

El 4rea de estudio en Fray Jorge cubre ca. 5.3 km? de paisaje semiarido dominado por
matorral espinoso (Luebert y Pliscoff 2006), el cual aloja un bosque relicto que
presenta un proceso de fragmentacion natural de largo plazo (Villagran et al. 2004).
Los fragmentos de bosque se encuentran en la cordillera de la costa, a 630 msnm. y
estan expuestos a niebla costera durante gran parte del dia, la cual ayuda a conservar
sus caracteristicas de bosque templado (Villagran et al. 2004, del-Val et al. 2006).
Los parches de bosque tienen un tamafio que varia entre 0.5 a 22.5 ha, cubriendo una
superficie total de 2.4 km? (Cornelius et al. 2000). La poblacién de rayaditos que
habita en Fray Jorge parece ser una poblacion aislada de las poblaciones del centro y
sur de Chile (véase Gonzalez y Wink 2010, Yéafez 2013), llegando a presentar una
alta densidad de individuos durante la estacion reproductiva en comparacion con
otras localidades (8.2 parejas/ha, véase Vergara y Marquet 2007). Estudios previos
proponen que esta es una poblacion con altos niveles de estrés fisioldgico (Quirici et

al. 2014, 2016), lo que se ha atribuido a una alta competencia por el acceso a



cavidades para nidificar, probablemente asociado a la paulatina disminucion y
fragmentacion del habitat boscoso en la zona (Botero-Delgadillo 2017). Ademas, se
ha sugerido que los desplazamientos entre parches de bosque a traves de areas
abiertas de pastizal y matorral, supondrian un incremento de la mortalidad individual
(Botero-Delgadillo 2017). De hecho, se ha reportado que las distancias de dispersion
de los rayaditos no superarian los 300 m en paisajes heterogéneos, lo que sugeriria
una alta sensibilidad de la especie a la fragmentacion a escala local (véase Vergara y

Marquet 2007).

4.2 Coleccion de datos

Para el presente estudio se utilizé informacion colectada a partir de 80 individuos (41
hembras y 39 machos) que fueron capturados y marcados durante la primavera,
(Octubre-Diciembre) a lo largo de seis temporadas reproductivas (afios 2010-2015).
Las capturas se realizaron entre las 06:30 y 14:30 horas, limitdndose s6lo a adultos
reproductores que ocupasen las cajas nido. Las cajas fueron monitoreadas
semanalmente para verificar su ocupacion, aumentando la frecuencia de las
revisiones una vez se registraron parejas ocupantes, con el fin de determinar con
precision el inicio de las etapas de puesta, incubacion y eclosion. Los adultos fueron
capturados durante la etapa de crianza, especificamente entre los 12-14 dias
posteriores a la eclosion (Moreno et al. 2005, Quirici et al. 2014). Para ello, se
utilizaron trampas dispuestas en la entrada de las cajas, las cuales son activadas
automaticamente por el ave al momento de ingresar al nido.

Cada individuo capturado fue marcado con un anillo metalico numerado mas una

combinacion unica de anillos de colores para su posterior identificacion. Para cada
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adulto se registraron cinco medidas morfométricas (peso, largo del tarso, culmen
expuesto, largo del ala y largo de la cola; véase Moreno et al. 2005, 2007, Quirici et
al. 2014). Ademaés de lo anterior, se extrajo una muestra de sangre a través de
puncién de la vena braquial (ca. 50 pl) con una aguja estéril de 27G, colectando la
muestra en tubos capilares de micro hematocrito heparinizados. Debido a que el
rayadito no presenta dimorfismo sexual claro en tamafio ni dicromatismo sexual en
plumaje (Moreno et al. 2007) las muestras de sangre fueron dispuestas en tarjetas

FTA™ Classic (Whatman™) para su posterior andlisis y el sexado molecular.

4.3 Andlisis de laboratorio

La extraccion de ADN se realizo a partir de las muestras sanguineas almacenadas en
tarjetas FTA™ Classic (Whatman™) mediante el kit comercial QlAamp® DNA
(QIAGEN® #56304). La determinacion de sexo de los individuos se realizé
siguiendo el protocolo propuesto por Griffiths (1998), pues éste protocolo ha sido
utilizado de manera exitosa en varias especies de aves, incluyendo el rayadito (véase

Moreno et al. 2007, Quirici et al. 2014, Botero-Delgadillo et al. 2017 a, 2017 b, 2017

c).

4.4 Pruebas de comportamiento

Durante la primavera de los afios 2013, 2014 y 2015, se realizaron dos experimentos
conductuales a cada uno de los individuos capturados en campo: (i) la medicion de la
conducta exploratoria en un ambiente nuevo y (ii) la mediciéon de la conducta de
toma de riesgos durante la intrusion de un humano en el territorio reproductivo. Estos

experimentos se llevaron a cabo durante las dos ultimas semanas del intento
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reproductivo de los individuos, entre las 06:00-13:00 horas. Las pruebas de ambiente
nuevo fueron realizadas inmediatamente después de la captura, incluso previo al

anillamiento y procesado de las aves (Hall et al. 2015).

Las medidas repetidas tomadas de aquellos individuos capturados en mas de un afio
fueron removidas para analisis posteriores, los cuales sélo incluyeron las primeras
capturas. A pesar de que las medidas repetidas son importantes para evaluar
repetibilidad conductual (Dingemanse et al. 2002), éste estudio se centra en la

variacion inter-individual a nivel intra-poblacional.

4.4.1 Conducta exploratoria

La conducta exploratoria se evalud a través de experimentos de ambiente artificial
novedoso o ambiente nuevo (véase Réale et al. 2007). Una vez capturadas, las aves
fueron transportadas individualmente hacia una de cuatro arenas de exploracion (270
cm largo x 150 cm de ancho X 150 cm de alto) instaladas a lo largo de la zona de
estudio (véase van-Dongen et al. 2010). El tiempo de transporte entre el lugar de
captura y el sitio experimental vari6 entre 1-3 minutos. Cada arena estuvo provista
de: (i) 14 areas o superficies para ser visitadas por las aves, incluyendo cuatro
perchas de madera dispuestas en diagonal a 60-70 cm entre si y 10 superficies
adicionales (piso, techo y paredes), las que fueron definidas de acuerdo a las
subdivisiones internas de la arena; (ii) una jaula de habituacion (30 cm de largo x 25
cm de ancho x 39 cm de altura) ubicada en la esquina sur-oeste de la arena y cubierta

por una tela de color negro; y (iii) agua ad libitum.
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Inicialmente, las aves fueron introducidas en las jaulas de habituacion durante un
periodo de 5 minutos, con la tela negra cubriendo la jaula (van-Dongen et al. 2010).
A continuacion, la tela y la compuerta de la jaula fueron removidas para permitir el
libre ingreso del ave a la arena de exploracion. Los ensayos experimentales en la
arena duraron 10 minutos y los eventos se registraron con una camara de alta
definicion situada a 5-7 metros (véase van Dongen et al. 2010). Todos los videos
fueron analizados mediante el programa de libre distribucién JWatcher 1.0 para el
analisis cuantitativo del comportamiento (Blumstein et al. 2010). Se documenté el
numero de movimientos totales durante las pruebas y el destino de cada movimiento.
Usamos dos variables no correlacionadas (r de Pearson = 0,21, p = 0,11) para
cuantificar el comportamiento exploratorio individual: (i) tasa de movimiento
(movimientos totales / minuto), utilizada como subrogante de la velocidad de
exploracién; (ii) la diversidad exploratoria (van-Dongen et al. 2010), medida con el
indice de diversidad de Brillouin (véase Krebs 1989), utilizando el nimero de visitas
en cada una de las 14 superficies y el tiempo exacto de visita. Utilizamos el indice de
Brillouin debido a que es méas adecuado cuando la probabilidad de obtener cualquier
muestra (es decir, las superficies visitadas) no es necesariamente igual (véase Krebs,
1989). Una vez finalizada la prueba, los individuos fueron capturados usando caza-
mariposa para el posterior marcaje y procesado. Acto seguido, las aves fueron

liberadas en las cercanias del sitio inicial de captura.

4.4.2 Conducta de toma de riesgos

El comportamiento de toma de riesgos o “audacia” se evalué mediante la prueba de
distancia minima de acercamiento hacia un depredador (DMA) (véase Ippi et al.

2013). El disefio experimental se modifico a partir del experimento de intrusién
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humana de Hollander et al. 2008, el cual registra la frecuencia de conductas agonistas
(saltos, vuelos, alarmas) realizadas por parejas reproductivas ante la presencia de un
humano en las cercanias del nido. La posicion del observador se evalud dias antes
para evitar que las aves lo detectaran entre la vegetacion. Las pruebas experimentales
se realizaron en todas aquellas cajas en donde, a lo menos, uno de los padres
estuviese anillado previamente. Dicho experimento fue realizado entre las 06:00-
13:00 horas durante los dias de mayor visita de los adultos al nido, i.e., 17-19 dias
después de la eclosion. En el experimento participaron dos observadores, donde uno
de ellos permanecid oculto pero con buena visibilidad de la caja nido y el otro se
encontré siempre visible para los padres, ubicAndose a 1.5 metros de la caja nido y
actuando como individuo focal o “depredador”.

Una vez que la pareja reproductiva se percato del “depredador”, ambos observadores
registraron las conductas agonisticas de cada miembro de la pareja por tres minutos,
usando una grabadora de voz. Una vez finalizado el experimento, se midié con un
laser la distancia minima de acercamiento (minimum approach distance, MAD) de
cada padre respecto al observador focal. Esta variable se empleé como medida de

“conducta de toma de riesgos” (véase Botero-Delgadillo 2017).

4.5 Sobrevivencia y analisis estadistico

Para poner a prueba la hipotesis de POLS, utilizamos la sobrevivencia aparente como
medida de adecuacion bioldgica de los individuos capturados. La sobrevivencia para
los 80 individuos estudiados fue medida como una variable binaria (recapturado/no
recapturado) y fue estimada utilizando un analisis jerarquico basado en su historial

de captura completo para el area de estudio entre los afios 2010 y 2015, obtenido a
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partir de estudios previos. Los datos de captura-marcaje-recaptura (CMR) obtenidos
durante éstos afios fueron empleados para estimar la sobrevivencia aparente (¢) y la
probabilidad de recaptura (p) empleando el modelo Cormack-Jolly-Seber (Sandercok

2003) en MARK 5.1 (White y Burnham 1999, Cooch y White 2008).

Se ajustaron distintos modelos con restricciones variables para los pardmetros
estimados (Lebreton et al. 1992), generando un conjunto de modelos candidatos para
una posterior seleccion (véase tabla 4). El ajuste y seleccion de los modelos siguié un
proceso de tres etapas (véase Niemeld et al. 2015). Inicialmente, se ajusté un modelo
que permitiera la variacion temporal de las tasas de sobrevivencia (¢) y la
probabilidad de recaptura (p), incluyendo parametros distintos para cada sexo
durante cada uno de los intervalos de tiempo considerados (i.e., 2010-2015; 20
parametros en total). A partir de este modelo base, se probaron diferentes
combinaciones en la restriccion temporal de (p). EI modelo con la estructura mas
idénea para (p) fue seleccionado entre todos los modelos candidatos (véase Tabla 1),
empleando el criterio de informacion de Akaike corregido para muestras reducidas
(AICc; Crawley 1993). Posteriormente, se probaron distintas combinaciones en la
restriccion temporal de (), usando como base el modelo mas adecuado para (p). Una
vez mas, se emplearon los valores de AICc para obtener el modelo maés
parsimonioso (véase Tabla 2). Finalmente, se introdujeron las tres variables
conductuales medidas en campo (velocidad de exploracion, diversidad de
exploracion y toma de riesgos) y nuevamente se comparO el ajuste de diferentes
modelos candidatos que incluyeron distintas combinaciones de dichas co-variables

(vease Tabla 3). EI mismo proceso se llevd a cabo ingresando el peso promedio de
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los individuos, a aquellos modelos candidatos que incluyeron las co-variables

individuales (véase Tabla 6, Anexos).
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Tabla 1. Conjunto de modelos candidatos para el modelamiento de la probabilidad de recaptura (p) de rayaditos adultos del P. N. Fray
Jorge, entre los afios 2010-2015.

Modelo AlCc A AlCc Wi k Devianza
{o(g*t) p(t) 2} 356,2955 0 0,8462 12 330,3456
{o(g*t) p(.)} 361,0145 4,719 0,07994 11 337,3747
{o(g*t) p(t)} 362,7361 6,4406 0,0338 15 329,6788
{o(g*t) p(g)} 363,0666 6,7711 0,02865 12 337,1167
{o(g*t) p(gtt)} 364,953 8,6575 0,01116 16 329,4658
{o(g*t) p(g*t)} 372,5099 16,2144 0,00026 20 326,9836

g=factor grupo (sexo); t=factor tiempo; ¢= sobrevivencia aparente; p= probabilidad de recaptura; (.)= constante (i.e., independiente del tiempo o0 sexo); *= interaccion
de términos; A AICc= delta AICc; w;= peso del modelo correspondiente; k= nimero de pardmetros total a estimar en el modelo.
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Tabla 2. Conjunto de modelos candidatos para el modelamiento de la sobrevivencia aparente (@) de rayaditos adultos del P. N. Fray Jorge,
entre los afios 2010-2015.

Modelo AlCc A AlCc Wi k Devianza
{o(t) 2 p(t) 2} 343,0856 0 0,80697 4 334,8475
{o(g) p(t)_2} 347,5598 4,4742 0,08616 4 339,3217
{o(t) p(t) 2} 347,7421 4,6565 0,07865 7 333,0633
{p(g+t) p(t) 2} 349,8857 6,8001 0,02693 8 333,0076
{o(g*t) p(t) 2} 356,2955 13,2099 0,00109 12 330,3456
{o(g*t) p(.)} 361,0145 17,9289 0,0001 11 337,3747
{o(g*t) p(t)} 362,7361 19,6505 0,00004 15 329,6788
{o(g*t) p(g)! 363,0666 19,981 0,00004 12 337,1167
{o(g*t) p(gt+t)} 364,953 21,8674 0,00001 16 329,4658
{o(g*t) p(g*t)} 372,5099 29,4243 0 20 326,9836

g=factor grupo (sexo); t=factor tiempo; ¢= sobrevivencia aparente; p= probabilidad de recaptura; (.)= constante (i.e., independiente del
tiempo o sexo); *= interaccion de términos; A AICc= delta AICc; w;= peso del modelo correspondiente; k= nimero de pardmetros total a
estimar en el modelo.
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Tabla 3. Conjunto de modelos candidatos para el modelamiento de la sobrevivencia aparente (¢) de rayaditos adultos del P. N Fray Jorge,
en funcion de co-variables usadas como medidas de “conductas riesgosas” (conducta exploratoria y audacia).

Modelo AlCc A AlCc Wi k Devianza
{o((t)_2)+Movs+MAD) p(t)_2} 324,2662 0 0,85895 6 311,7602
{o((t)_2)+Movs+Diver+MAD) p(t)_2} 328,2431 3,9769 0,1176 7 311,365
{o((t)_2)+MAD) p(t) 2} 331,9142 7,648 0,01876 5 321,5549
{o((t)_2)+Movs) p(t) 2} 334,7229 10,4567 0,00461 5 324,3637
{o(t)_2 p(t)_2} 343,0856 18,8194 0,00009 4 334,8475

g=factor grupo (sexo); t=factor tiempo; ¢= sobrevivencia aparente; p= probabilidad de recaptura; (.)= constante (i.c., independiente del
tiempo o sexo); *= interaccion de términos; A AICc= delta AICc; w;= peso del modelo correspondiente; k= nimero de parametros total a
estimar en el modelo. Las covariables consideradas en los modelos candidatos incluyeron: Movs= velocidad de exploracion en experimento
de ambiente nuevo (movs/minuto); Diver= diversidad de exploracién en experimento de ambiente nuevo (indice de Brillouin); MAD=
distancia minima de acercamiento hacia un depredador.
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Tabla 4. Seleccion del modelo para estimar sobrevivencia aparente y probabilidad de recaptura en la poblacion de rayaditos del P. N. Fray
Jorge, entre los afios 2010-2015.

Modelo AlCc A AlCc Wi k Devianza
{o((t)_2)+Movs+MAD) p(t)_2} 324,2662 0 0,85895 6 311,7602
{o((t)_2)+Movs+Diver+MAD) p(t)_2} 328,2431 3,9769  0,1176 7 311,365
{o((t)_2)+MAD) p(t)_2} 331,9142 7,648 0,01876 5 321,5549
{o((t)_2)+Movs) p(t)_2} 334,7229 10,4567  0,00461 5 324,3637
{o()_2 p(t)_2} 343,0856 18,8194  0,00007 4 334,8475
{o(9) p(t)_2} 347,5598 23,2936 0,00001 4 339,3217
{o(t) p(t)_2} 347,7421 23,4759 0,00001 7 333,0633
{o(g+t) p(t)_2} 349,8857 25,6195 0 8 333,0076

20



Modelo AlCc A AlCc Wi k Devianza

{o(g*t) p(t)_2} 356,2955 32,0293 0 12 330,3456
{o(g*t) p(.)} 361,0145 36,7483 0 11 337,3747
{o(g*t) p(t)} 362,7361 38,4699 0 15 329,6788
{o(g*t) p(g)} 363,0666 38,8004 0 12 337,1167
{o(g*t) p(g+t)} 364,953 40,6868 0 16 329,4658
{o(g*t) p(g*t)} 372,5099 48,2437 0 20 326,9836

g=factor grupo (sexo); t=factor tiempo; ¢= sobrevivencia aparente; p= probabilidad de recaptura; (.)= constante (i.c., independiente del
tiempo o sexo); *= interaccion de términos; A AICc= delta AICc; w;= peso del modelo correspondiente; k= nimero de parametros total a
estimar en el modelo. Las covariables consideradas en los modelos candidatos incluyeron: Movs= velocidad de exploracion en experimento
de ambiente nuevo (movs/minuto); Diver= diversidad de exploracién en experimento de ambiente nuevo (indice de Brillouin); MAD=
distancia minima de acercamiento hacia un depredador.
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5. RESULTADOS

5.1 Caracterizacion de rasgos conductuales asociados al riesgo

5.1.1. Exploracion

Los resultados de la conducta exploratoria fueron expresados como velocidad de
exploracion y diversidad de exploracion en las pruebas de ambiente nuevo. Dentro de
la poblacion, existio variacion a nivel inter-individual en ésta conducta para ambas
co-variables, con un valor promedio (+ desviacion estandar) observado para
velocidad de exploracién de los adultos reproductivos de 275 + 8.49
movimientos/minuto (machos: 27 + 6.15, n=39; hembras: 26 + 6.51, n= 41). La
diversidad de exploracion en las aves, presentd un valor promedio (+ desviacién
estandar) observado de 1.34 + 0.25 (machos: 1.40 + 0.25, n=39; hembras: 1.28 +

0.23, n=41).

5.1.2 Audacia

La distancia minima de aproximacion (minimum approach distance, MAD) hacia un
“depredador” durante los experimentos de intrusidon humana se utilizaron como
subrogante de la conducta audaz en los rayaditos. Se observé variabilidad en la
conducta de audacia entre los individuos. El valor MAD promedio (+ desviacion
estandar) observado en las aves adultas fue de 5.66 + 2.83 m (machos: 3.09 + 2.19,

n=39; hembras: 2.96 + 1.23, n=41).
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5.2 Andlisis de sobrevivencia

La seleccion del modelo para datos de captura-marcaje-recaptura (CMR) para la
poblacién de rayaditos (A. spinicauda) del Parque Nacional Fray Jorge (n=80: 41
hembras, 39 machos) indicé que el modelo mas parsimonioso (Tabla 4; Modelo N°1,
AlICc: 324.2662) incluyo seis parametros (véase tabla 5), incluyendo entre estos, la
variacion temporal de la sobrevivencia aparente y la tasa de recaptura para machos y
hembras. En relacion a la hipétesis, dicho modelo incluyo el efecto de la conducta
exploratoria (medida como velocidad de exploracion en movimientos/minuto) y la
toma de riesgos (medida como distancia minima de aproximacion a un depredador,
MAD) (tabla 5). EI modelo seleccionado contd con considerable soporte, reflejado en
los valores de A AICc y su peso relativo (tabla 4). Vale la pena resaltar que aquellos
modelos que incluyeron el efecto de las co-variables de comportamiento (tabla 4;
modelos N°1-4) mostraron un mejor ajuste que aquellos que no lo hicieron (tabla 4;

modelos 5-14).
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Tabla 5. Estimaciones de los pardmetros con funcion de enlace logit para el modelo con mejor ajuste: {o((t)_2)+Movs+MAD) p(t)_2}.

Par. B SE IC 95%
®
L:int 2,1756554 1,2736402 -0,3206794 4,6719902
2: 12 1,2574684 0,5455679 0,1881554 2,3267815
3: Velocidad de exploracion -0,1290047 0,0450993 -0,2173993 -0,0406101
4: MAD 0,7044579 0,345952 0,0263906 1,3825253
p
5:Int 0,5207362 0,2258868 0,0779980 0,9634744
6: t2 1,1220517 0,6740730 -0,1991313 2,4432348

Par.= pardmetro, ¢: sobrevivencia aparente, Int= intercepto para el modelo lineal de estimacion, = pendientes estimadas en el modelo

lineal, p= probabilidad de recaptura.
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El modelo seleccionado indico que la sobrevivencia aparente decrece a medida que
la velocidad de exploracion aumenta (Figura 1, tabla 5; p= -0.13), pero incrementa
cuando la distancia de aproximacién hacia un eventual depredador es mayor (Figura
2, tabla 5; B= 0.70). Esto sugiere que individuos mas exploradores y arriesgados
tienen una menor esperanza de vida que aquellos menos exploradores y propensos al
riesgo (véase Figuras 1y 2), dando soporte a la hipdtesis del ritmo de vida (POLS)

para personalidad animal en ésta poblacion.
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Figura 1. Sobrevivencia aparente (¢) en funcion de la velocidad de exploracion
(movimientos/minuto).
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Figura 2. Sobrevivencia aparente (¢) en funcién de la conducta de toma de riesgos
(MAD) o audacia.

El proceso de seleccién de los modelos no evidencid soporte para un potencial efecto
de la diversidad de la exploracion sobre la sobrevivencia aparente (tabla 4, modelo

2).

De acuerdo al modelo seleccionado, la tasa de sobrevivencia para hembras y machos
en el P. N. Fray Jorge entre los afios 2010 a 2013 (¢=0.8950038, SE= 0.0447040, IC
95%) fue ca. 20% mayor en relacion al periodo 2014-2015 (o= 0.7079473, SE=
0,0929189, IC 95%). Como se menciono antes, la probabilidad de recaptura también
mostro una variacion temporal, siendo ca. 21% mas alta en los afios 2010 y 2015 (p=
0.8379139, SE= 0.925258, IC 95%) en comparacion con el periodo 2011-2014 (p=

0.6273199, SE=0.528100, IC 95%).
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Finalmente, aquellos modelos que incluyeron el peso de las aves como co-variable
individual (véase Tabla 6, Anexos) no evidenciaron un potencial efecto en la

sobrevivencia de los individuos.
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6. DISCUSION

6.1 Hipdtesis de POLS en el rayadito

En éste estudio pusimos a prueba si la variacion inter-individual en dos variables
conductuales asociadas al riesgo de depredacion fueron un buen predictor de
sobrevivencia en aves adultas, de una poblacion de A. spinicauda que habita un
ambiente fragmentado naturalmente (Cornelius et al. 2000, Villagran et al. 2004) y
con una alta densidad poblacional (véase Botero-Delgadillo et al. 2017c). En general,
tal como lo predice la hipdtesis de POLS (Hall et al. 2015, Niemela et al. 2015),
nuestros resultados sugieren que individuos mas propensos al riesgo tienen menor
sobrevivencia, lo que ha sido avalado por otros estudios en diferentes taxas
(Dingemanse et al. 2004, Réale et al. 2007, Boon et al. 2008, Smith y Blumstein
2008, Réale et al. 2010, Hall et al. 2015, Niemela et al. 2015). Por ejemplo, Niemela
et al. (2015) encontraron evidencia del efecto de la conducta individual sobre la
sobrevivencia y la probabilidad de encuentro en ninfas de grillos silvestres. Sus
resultados arrojaron que individuos méas audaces tuvieron una mayor probabilidad de
deteccion o encuentro, en desmedro de su sobrevivencia, en comparacion con
aquellos individuos menos audaces. Esto es similar a lo encontrado en éste estudio.
Es mas, los resultados de éste estudio también coinciden con Hall et al. (2015),
quienes analizaron las diferencias inter-individuales en conductas asociadas al riesgo
(exploracion, audacia, actividad y agresividad) para poner a prueba la hipotesis de

POLS en el maluro soberbio (Malurus cyaneus; passeriforme). Estos autores
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concluyeron que los individuos mas exploradores y audaces presentaban una menor

sobrevivencia.

6.2 Patrones en la sobrevivencia del rayadito en el P.N. Fray Jorge

Nuestros resultados evidenciaron variacién temporal en la sobrevivencia aparente,
siendo mayor (20%) entre los afios 2010-2013 en relacion al periodo 2014-2015. De
igual manera, la probabilidad de recaptura vario en el tiempo, sin embargo, mostrd
un patrén diferente a la sobrevivencia, siendo menor al inicio y término de éste
estudio (i.e., afios 2010 y 2015). En general, la variacion temporal en sobrevivencia y
re-captura podria sugerir que las presiones ambientales difirieron entre esos periodos,
y esas diferencias se reflejaron en ambos parametros de manera distinta. Datos
meteoroldgicos extraidos desde la red de estacion meteoroldgica del Centro de

Estudios Avanzados en Zonas Aridas (CEAZA: http://www.ceazamet.cl) indicaron

que durante el periodo 2014, el P.N. Fray Jorge se caracterizd por un intenso verano
y sequia, lo que ademéas coincide con un bajo éxito reproductivo en rayaditos el
mismo afo (véase Botero-Delgadillo 2017). Junto con ello, el afio 2015 registro altos

indices de precipitaciones en la zona (CEAZA: http://www.ceazamet.cl), lo que

concuerda con el desarrollo de El Nifio Oscilacion del Sur (ENOS) desde la
primavera del mismo afio (https://podaac.jpl.nasa.gov). Tales eventos podrian tener

un efecto en las presiones de depredacion y/o variabilidad en disponibilidad de
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recursos (e.g., alimento, cavidades), incrementado por ejemplo, la competencia intra-
especifica y/o movimientos de las aves, viéndose reflejado en las variaciones
temporales de las tasas de sobrevivencia y retorno de los adultos capturados. A pesar
de ello, en éste estudio no podemos afirmar que ésta sea una causa probable, pues
variaciones en sobrevivencia en funcién de la disponibilidad de recursos vy
fluctuaciones climaticas en la poblacion del P.N. Fray Jorge deben ser estudiadas con

mayor profundidad.

Ademas, nuestros resultados indicaron la ausencia de diferencias en sobrevivencia
entre machos y hembras en la poblacion de Fray Jorge. Esto podria deberse a los
roles reproductivos simétricos de ambos sexos, ya que hembras y machos participan
en la construccion del nido y el cuidado parental de manera similar (Moreno et al.
2007), asi como en la defensa del territorio con individuos de la misma especie (Ippi
et al. 2017). Durante el término de la temporada de apareamiento en cambio, los
rayaditos permanecen en bandadas formadas por co-especificos y otras especies de
aves de bosque (Vuillemier 1967), por lo que ambos sexos podrian estar expuestos a
riesgos similares a lo largo de su ciclo de vida. A pesar de lo anterior, estudios que
documenten las diferencias entre sexos en conducta anti-depredatoria son necesarios

para saber si hembras y machos asumen los mismos riesgos en dicho contexto.
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6.3 Potenciales causas del sindrome de historia de vida en el rayadito

La conducta de exploracion y la audacia se han asociado a diversos aspectos de
importancia ecolégica como la dispersion (Dingemanse et al. 2003, Réale et al. 2007,
Botero-Delgadillo, 2017), la defensa de recursos tales como el territorio (Amy et al.
2010, Hall et al. 2015), ademas de la defensa del nido y las crias (Hollander et al.
2008, Cole y Quinn 2014). Es importante destacar que en el caso de los rayaditos, los
individuos méas audaces y exploradores son también los que mas dispersan (véase
Botero-Delgadillo 2017), lo cual podria tener costos en sobrevivencia asociados a
una mayor exposicion a depredadores, pues la falta de familiaridad con zonas de
refugio y alimento, forzaria a los individuos a explorar més en busca de recursos
(Metzegab 1967, Price et al. 1990). De hecho, Verbeek et al. (1994) mencionan el
posible compromiso entre la velocidad de exploracion y la obtencién de informacion
del ambiente circundante, por lo que aves que exploran de manera mas rapida (i.e.,
individuos que se mueven con mayor frecuencia y/o visitan mayor nimero de sitios,
véase Huang et al., 2016) prestarian menor atencién a estimulos ambientales, como
la presencia de depredadores o cambios en la disponibilidad del alimento. Segun
dichos autores, esto se deberia a una forma de exploracion superficial y mayor uso de
la experiencia, en comparacion con exploradores lentos, quienes prestan mayor
atencion al ambiente. A pesar de que no podemos asegurar que la depredacion fue
efectivamente una causa en la disminucion en sobrevivencia, es probable que
individuos més arriesgados estuvieran méas expuestos a dicho riesgo. Esto podria ser
mas probable para aquellas aves que dispersaron entre periodos reproductivos
sucesivos. La baja frecuencia de dispersion y el incremento de la mortalidad en

individuos dispersantes en Fray Jorge dan soporte a esta idea, evidenciando los altos
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costos en sobrevivencia asociados al movimiento en este ambiente fragmentado
(Botero-Delgadillo 2017). Es mas, un estudio en esta poblacion encontré6 una
asociacion entre la propension a dispersar y la conducta exploratoria (Botero-
Delgadillo 2017), lo que junto a nuestros resultados, sugiere que la mortalidad de
individuos audaces y exploradores se deberia en parte a los riesgos asociados con el
desplazamiento a través del paisaje heterogéneo de Fray Jorge. Otros estudios han
mostrado que la sobrevivencia decrece en funcién del movimiento (Fahrig 2002),
especialmente en poblaciones de aves especialistas de bosque que habitan ambientes
fragmentados (Horak y Lebreton 1998, Matthysen 1999, Ruiz-Gutiérrez et al. 2008).
Si bien es factible que algunos individuos que no fueron recapturados nuevamente se
hayan desplazado a otras zonas dentro del area de estudio para reproducirse, el efecto
de dichos movimientos sobre nuestras estimaciones de sobrevivencia es
probablemente minimo. En primer lugar, es poco probable que un elevado nimero de
individuos se hayan desplazado fuera del area de estudio para reproducirse, ya que
como ha sido demostrado en estudios anteriores, los movimientos locales del
rayadito a través de areas abiertas o habitats inadecuados en ambientes fragmentados
rara vez exceden los 300 m (Vergara y Marquet 2007, Vergara et al. 2010).
Inclusive, se ha encontrado que la dispersion reproductiva es bastante restringida en
la poblacion del P.N. Fray Jorge, donde los desplazamientos entre estaciones
reproductivas sucesivas no suelen superar los 100 m (Botero-Delgadillo et al. 2017c).
En segundo lugar, los individuos capturados y marcados fueron buscados durante
todas las estaciones reproductivas en cavidades naturales dentro de la zona de

estudio, por lo cual es poco factible que hayan pasado inadvertidos en caso de
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encontrarse en las zonas aledafias a las cajas nido instaladas (Botero-Delgadillo et al.

2017c¢).

Tomados en conjunto, nuestros resultados y los de estudios recientes podrian indicar
la existencia de una presion selectiva favoreciendo a los individuos menos propensos
al riesgo, lo que sugeriria que la seleccion direccional podria ser el mecanismo
responsable. Por ejemplo, se ha sugerido que la seleccion direccional actuaria en
poblaciones de conejo comun (Oryctolagus cuniculus), donde también se ha
observado menor sobrevivencia en individuos mas exploradores (Rodel et al. 2015).
Si efectivamente la seleccion direccional esta actuando sobre tales rasgos, es valido
preguntares, ¢cémo se mantiene la variabilidad inter-individual de los rasgos
conductuales en estas poblaciones? La persistencia de fenotipos mas arriesgados
podria deberse a un compromiso entre los distintos componentes de la adecuacion
bioldgica, esto es, éxito reproductivo y sobrevivencia. Tal como lo sugieren Hall et
al. (2015), el éxito de apareamiento podria ser mayor en individuos mas
exploradores, lo que aumentaria su productividad en relacion a individuos mas
timidos y menos exploradores. Por ésta razon, futuros estudios deberan indagar en

este aspecto en el rayadito.

6.4 Limitaciones del estudio y consideraciones

Aunque los resultados mostrados aqui dan soporte a la hip6tesis de ritmo de vida, es
necesario estudiar la relacion de rasgos de historia de vida con rasgos de
personalidad y su repetitividad. Si bien nosotros no incorporamos medidas repetidas

en los andlisis, un estudio reciente en rayadito sefialo que la conducta agresiva es
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repetible y heredable (Poblete 2018). Ademas, dado que la hipotesis de POLS abarca
rasgos del comportamiento, rasgos de historia de vida y rasgos fisiologicos (Réale et
al. 2010), la evaluacion de estos ultimos (e.g., hormonales, inmunitarios,
metabolicos) podrian ser considerados en proximos estudios de la hipotesis de POLS

(véase e.g., Tieleman et al. 2005, Le Galliard et al. 2013).

Por otra parte, estudios previos han indicado que diversos factores individuales como
la edad (Clobert 1988, Horak y Lebreton 1998, Botero-Delgadillo et al. 2017c)
podrian influir en la relacién existente entre conducta y sobrevivencia (e.g., véase
Hall et al. 2015, Niemeld et al. 2015). Inclusive, se ha descrito que tanto la
probabilidad de sobrevivir hasta préximos eventos reproductivos como la fecundidad
presente y futura (conocido en teoria de historia de vida como valor reproductivo
residual VRR), podrian afectar el comportamiento y las estrategias de historia de
vida adoptadas por los individuos (Clark 1994, Moreno 2002), y por ende, su
esperanza de vida (Réale et al. 2010). Es decir, aquellos adultos con una mayor
expectativa de vida serian menos exploradores y menos audaces (i.e., menos
propensos al riesgo), al tener un valor reproductivo residual mayor que aquellos con
menor peso, menor condicién corporal, o de mayor edad (Clark 1994, Wolf et al.
2007, Hall et al. 2015). En consecuencia, el valor reproductivo de un organismo es
un componente importante en las decisiones relacionadas con la toma de riesgos y
exploracion del ambiente, afectando, por ejemplo, el grado de exposicion de un
individuo durante el forrajeo o el despliegue de conductas anti-depredatorias (Clark
1994). A pesar de lo anterior, el proceso de seleccion de modelos no evidencid un
potencial efecto para el peso de los individuos en la sobrevivencia aparente. Si la

exploracién y conducta anti-depredatoria en los individuos son rasgos edad-
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dependientes, posiblemente individuos de mayor edad o menor condicion corporal
mostraron un comportamiento mas audaz y explorador en la poblacion de estudio,
afectando negativamente su esperanza de vida. Sin embargo, una reciente
investigacion de Poblete (2018) en una poblacion de rayadito sefialé que la
tendencia exploratoria y agresividad hacia co-especificos no estuvieron afectadas por
la edad, lo que podria sugerir que tales conductas son repetibles en nuestro modelo
de estudio. Debido a que en el presente estudio no fue posible medir potenciales
efectos de la edad y VRR en el sindrome de historia de vida observado, no podemos
descartar un posible efecto de la edad, por poco probable que pueda parecer, de

acuerdo a lo observado por Poblete (2018).

Por ultimo, sera importante profundizar sobre como las fluctuaciones ambientales
podrian afectar la fuerza y direccion de las presiones selectivas que favorecen
distintas estrategias de historia de vida, pues variables ambientales podrian estar
afectando nuestros resultados (e.g., disponibilidad de alimento, fragmentacion de
habitat; véase Loery y Nichols 1985, Clobert 1988, Lebreton et al. 1992, Horak y
Lebreton 1998, Matthysen 1999, Ruiz-Gutiérrez et al. 2008). Esto incluye las
comparaciones a nivel geogréfico entre poblaciones de una misma especie (Altwegg
et al. 2007), pues dada la amplia distribucion del rayadito y el contraste ambiental al
cual estan sujetas las distintas poblaciones a lo largo de su rango geogréfico, las
comparaciones entre poblaciones podrian ayudar a comprender mejor la influencia

de ambientes variables sobre estrategias de historia de vida.
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7. CONCLUSIONES

e Rayaditos adultos de la poblacion del P.N. Fray Jorge que presentaron
conductas mas exploratorias (velocidad de exploracion) y audaces (MAD),
tuvieron una menor sobrevivencia aparente. Por lo tanto, el comportamiento
parece afectar la adecuacion bioldgica de los individuos.

e No existié diferencia en sobrevivencia entre sexos en la poblacion del P.N.
Fray Jorge.

e Se observd variacion temporal en sobrevivencia en rayaditos adultos del P.N.

Fray Jorge.
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ANEXOS

ANEXO 1. Datos utilizados para el modelamiento de la sobrevivencia en funcién de
la conducta exploratoria (velocidad y diversidad de exploracién) y la audacia (MAD)
en 80 rayaditos de la poblacion del P. N. Fray Jorge, durante los afios 2010-2015.

Sexo Historia de captura Mov/Min | Brillouin MAD
H 010111 18 1,31 4,13
H 011100 25 1,16 2,40
H 011101 29 0,97 4,70
H 010100 31 1,30 1,93
H 011000 27 1,11 2,10
H 011010 26 1,20 2,80
H 000101 26 1,14 3,10
H 000111 13 0,71 5,80
H 111110 29 1,58 2,50
H 111000 24 1,05 3,8
H 101000 23 1,07 3,30
H 100000 39 1,58 2,4
H 010000 39 1,43 1,45
H 110000 33 1,21 2,2
H 111100 24 1,05 5,99
H 011000 27 1,42 2,5
H 001011 30 1,15 3,10
H 001100 24 1,18 3,21
H 001011 21 1,41 2,50
H 011101 32 1,41 2,79
H 001100 34 1,42 2,42
H 110000 29 1,58 2,12
H 110000 25 1,11 1,98
H 011010 31 1,77 1,84
H 111011 20 1,17 2,50
H 110000 22 1,18 1,88
H 110000 29 1,32 1,96
H 110100 24 1,49 2,34
H 000110 14 1,09 4,10
H 000110 15 1,20 3,50
H 000101 18 0,98 3,10
H 000110 19 1,28 2,30
H 001111 20 0,97 3,93
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000011
000011
001100
000011
000101
010000
100000
001001
000110
011011
011010
011100
011000
000011
011111
000111
010100
111100
010000
011111
011101
010100
001000
111000
001100
001100
110000
001100
000101
001000
010000
000110
010111
001001
001111
110100
110100
110000
110000
000110
000011
001000
111000
011010

26
34
34
25
26
36
33
17
28
23
27
26
24
29
23
23
34
19
37
17
24
21
34
24
18
14
22
19
25
35
38
29
30
30
24
29
26
23
27
42
29
32
25
31
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1,29
1,78
1,10
1,05
1,55
1,49
1,52
1,53
1,49
1,47
1,61
1,68
1,42
1,51
1,11
1,19
1,53
1,11
1,85
1,57
1,95
0,95
1,01
1,42
1,61
0,95
1,27
1,30
1,65
1,61
1,44
0,99
0,68
1,23
1,35
1,37
1,44
1,57
1,48
1,47
1,44
1,39
1,69
1,24

2,76
2,2
5,32
2,66
2,3
1,32
1,76
6,5
2,80
3,10
10,50
1,87
2,21
2,06
1,50
6,30
6,83
1,15
0,97
3,30
3,62
2,34
1,00
3,25
0,83
4,57
1,87
1,08
2,14
1,23
1,18
4,10
3,91
9,98
3,09
3,57
4,03
1,90
2,02
4,70
1,68
2,09
3,09
3,60



M 000110 26 1,56 2,20
M 011101 26 1,55 3,87
M 010000 37 1,44 1,10

H: hembra; M: macho; Mov/min: movimientos/minutos (saltos, vuelos); | Brillouin:
indice de Brillouin para diversidad de exploracion; MAD: distancia minima de
aproximacion hacia un depredador.
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ANEXO 2.

Tabla 6. Conjunto de modelos candidatos para el modelamiento de la sobrevivencia aparente (@) de rayaditos adultos en funcion de co-
variables usadas como medidas de “conductas riesgosas” (conducta exploratoria y audacia) y peso.

Modelo AlCc A AlCc Wi K Devianza
{o(t)_2 Movs+MAD+Pe p(t) 2} 326,43 0 0,69464 7 311,7558
{o(t)_2 Movs+MAD+Div+Pe p(t)_2} 328,24 1,8081 0,28128 8 311,3647
{o(t)_2 MAD+Pe p(t) 2} 333,52 7,0930 0,02002 6 321,0216
{o(t)_2 Movs+ Pe p(t)_2} 336,75 10,3121 0,00400 6 324,2407

t=factor tiempo; ¢= sobrevivencia aparente; p= probabilidad de recaptura; A AICc= delta AICc; wi= peso del modelo correspondiente; k=
namero de parametros total a estimar en el modelo. Las covariables consideradas en los modelos candidatos incluyeron: Movs= velocidad
de exploracion en experimento de ambiente nuevo (movs/minuto); Diver= diversidad de exploracion en experimento de ambiente nuevo
(indice de Brillouin); MAD= distancia minima de acercamiento hacia un depredador; Pe=Peso (gr).
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