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RESUMEN

Dado que la defensa del nido supone un potencial costo reproductivo y/o de sobrevivencia
para los padres, el presente estudio investigo la influencia de factores asociados al esfuerzo
reproductivo y al potencial de defensa de recursos (Resource Holding Potential, RHP)
sobre la conducta de defensa en machos de Aphrastura spinicauda (rayadito). Se
estudiaron 37 parejas de la poblacién del Parque Nacional Fray Jorge, anillados
diferencialmente para distinguir machos y hembras. Se tomaron muestras de sangre de
padres y pollos para determinar paternidad y sexo, mediante el uso de microsatélites. Se
evalud la conducta de defensa del nido mediante pruebas de intrusién humana. Se estimd,
adicionalmente, la agresividad hacia conespecificos, el tamafio del territorio reproductivo,
la calidad de la pareja, la condicion fisica y el éxito de crianza. Tales variables fueron
consideradas para el ajuste de modelos lineales de efectos mixtos (General Lineal Mixed
Model, GLMM). En 11 de las 37 parejas hubo crias extra-pareja (29,7%). Ninguno de los
efectos aleatorios fue retenido en los modelos para evaluar los efectos sobre la conducta
de defensa, siendo el modelo mds adecuado aquel que solo contenia una estructura de
efectos fijos. El éxito de apareamiento afectd significativamente y positivamente la
conducta de defensa del nido en los machos. Ademads, se detectd un efecto significativo
positivo del tamafio del territorio sobre la Distancia Minima de Aproximacion de los

rayaditos al intruso humano.




SUMMARY

Given that nest defense assumes parental reproductive and/or survival costs, this study
investigated the influence of factors associated with breeding effort and resource holding
potential (RHP) on nest defence in males of the Thorn-tailed rayadito, Aphrastura
spinicauda. We studied 37 couples from the population of the Fray Jorge National Park,
differentially ringed to distinguish males and females. Blood samples were taken from
parents and chickens to determine paternity and sex, using microsatellites. The nest
defense behavior was evaluated through human intrusion tests, Additionally, we estimated
the aggressiveness towards conespecifics, reproductive territory size, female quality,
physical condition and breeding success. These variables were considered for fiiting of
general linear mixed models (GLMM). In 11 of the 37 pairs there were extra-pair offspring
(29,7%). Of all variables considered, mating success showed a significant effect,
positively affecting the nest defense behavior of males. None of the random effects was
retained in the models to evaluate the effects on defense behavior, being the best model
which one that only contained a structure of fixed effects. Mating success significantly
and positively affected the defense behavior of the nest in males. In addition, a positive
significant effect of the territory size on the Minimum Approximation Distance of the

Thorn tailed rayadito was detected towards the human intruder.




1. INTRODUCCION

La inversidn parental involucra cualquier esfuerzo realizado por parte de los padres que
permita aumentar el potencial reproductivo de su descendencia, comprometiendo sus
propias perspectivas de sobrevivencia y reproduccion futuras (Trivers 1972; Whittingham
& Dunn 2001). Debido a que la sobrevivencia propia y el éxito reproductivo suponen uno
de los compromisos mds importantes en la historia de vida de un individuo (Stearns 1989),
la adecuacion biologica es un balance entre la inversidn parental y la energia invertida en
la mantencién individual para asegurar la sobrevivencia (Stearns 1992). El cuidado
parental en las aves es un componente de la inversion parental que comienza desde la
construccion del nido hasta la produccion de huevos y la incubacién, siguiendo con la
defensa y alimentacién de las crias y extendiéndose, en algunos casos, més alld de la
independencia nutricional (Lack 1968). En este contexto, el aprovisionamiento de
alimento puede ser realizado a un cesto relativamente bajo para cada padre; sin embargo,
la defensa de Ia nidada implica la toma de riesgos, ya que los padres podrian caer presas
de un depredador durante dicho despliegue (Hollander ef al. 2008; Mgiler 1991;
Montgomerie & Weatherhead 1988; Rytkdnen et al. 2007). Por lo tanto, debido a los
potenciales riesgos que implica, se ha propuesto la defensa del nido como una medida

sensible de inversion parental (Rytk&nen 2002).

En muchas especies, la capacidad de defender un territorio es requisito esencial para un
intento reproductivo exitoso (Hyman et al. 2004). De hecho, evidencia empirica sugiere

que los machos mds territoriales en una poblacién pueden producir mayor descendencia



(Andersson 1994; Kempenaers ef al. 2001). El resuitado de la competencia por la
consecucion de territorios dependera de una serie de factores, entre los que se incluye el
potencial de defensa de recursos (Resource Holding Potential, RHP; Parker, 1974), el cual
se define como la capacidad de un individuo de mantener alejados del territorio a otros
individuos (Hyman et al. 2004), que usualmente se asocia con el tamaifio corporal, la
condicion fisica y la experiencia (Hyman et al. 2004; Neil 1983; Wiebe 2016). Dada la
influencia del RHP en la adecuacion bioldgica a largo plazo de un individuo (Kelly 2008),
la conducta de defensa de nido puede ser el resultado de la abundancia y calidad de los

recursos defendidos (Nowicki et al. 2002).

La conducta de defensa del nido y los roles sexuales en la misma dependen ampliamente
del sistema de apareamiento de cada una de las poblaciones y/o las especies (Greenwood
1980). La defensa del nido en aves socialmente mondgamas puede ser relativamente
similar entre sexos, ya que los roles parentales son simétricos o casi simétricos {Trivers
1972), debido a que los huevos y las crias requieren una inversién parental considerable
{Dobbs et al. 2006; Tullberg et al. 2002). Sin embargo, en la monogamia social pueden
ocurrir cOpulas extra pareja, lo que puede llevar a la existencia de paternidad mixta dentro
de una nidada (Kempenaers & Schlicht 2010), causando una disminucion directa del €xito
de apareamiento de los machos y llevandolos a invertir tiempo y energfa en el cuidado de
crias engendradas por otros machos (Trivers 1972). En estos casos, la defensa del nido
por parte de los machos representard un balance entre presiones sociales (e.g., copulas

extra-pareja, certeza de paternidad y calidad de la hembra) y ecoldgicas (RHP) que




podrian ejercer efectos opuestos y desencadenar un conflicto sexual (Krebs & Davies

1993).

Numerosos factores afectan la intensidad de la defensa de las crias en aves, incluyendo la
edad de los pichones, la etapa del periodo reproductivo, la densidad de individuos/parejas
reproductivas vecinas y la experiencia de los padres (Montgomerie & Weatherhead 1988).
Algunos estudios han puesto a prueba la relacién entre la defensa de nido con la
personalidad (Burtka & Grindstaff 2013; Hollander et al. 2008), y con otros factores
individuales como edad, sexo, tamafio de nidada y edad de las crias (Morrell et al. 2016;
Svagelj et al. 2012). Por ejemplo, se ha observado que la intensidad de la defensa aumenta
cuando existe un mayor niimero de crias, a una mayor expetriencia de los padres, y a
medida que aumenta la edad de los pollos (Montgomerie & Weatherhead 1988; Morrell
et al. 2016). También existen unos pocos estudios que relacionan la defensa del nido con
el éxito de apareamiento, y aunque se ha propuesto que los machos con paternidad mixta
tienden a correr menos riesgos durante la defensa de la nidada (Moller 1991), la evidencia
empirica es controversial. Por ejemplo, Lubjuhn et al. (1993) vieron una correlacion
significativa positiva entre la intensidad de la defensa de nido del macho y el ntimero de
pichones propios dentro de su nidada; Mgller (1991) vio que al verse disminuida la certeza
de paternidad por parte del macho habia también una disminucién en la intensidad de la
defensa del nido. No obstante, Rytkdnen et al. (2007) no encontraron ningtin efecto
significativo del éxito de apareamiento sobre la conducta de defensa. Hasta la fecha,
ningln estudio ha evaluado cémo influyen todos estos factores mencionados

anteriormente {edad de los pichones, etapa del periodo reproductivo, densidad de




individuos/parejas reproductivas vecinas, edad de los padres, sexo, tamarfio de nidada y

éxito de apareamiento) sobre la conducta de defensa de nido dentro de un mismo estudio.

El presente trabajo busca evaluar simultdneamente factores ecoldgicos y sociales que
pueden afectar a la conducta de defensa del nido en machos de un ave socialmente
mondgama, el Rayadito (dphrastura spinicauda). El Rayadito es un paseriforme
insectivoro, perteneciente a la familia de los furnaridos, que habita en los bosques
templados de Sudamérica (Remsen & Jr & Bonan 2016). Los estudios realizados en esta
especie han revelado que se trata de una especie socialmente mondgama, sin dimorfismo
sexual y que realizan cuidado biparental (Moreno et al 2007). El rayadito es un
nidificador secundario de cavidades con tendencia a utilizar cajas nido (Moreno ef al.
2005; Quilodran et al. 2012) lo que lo convierte en una especie idonea para el estudio de
diversos rasgos de historia de vida. Este estudio se centra en una poblacidén que habita en
el Parque Nacional Fray Jorge, region de Coquimbo. Fray Jorge se caracteriza por un
paisaje heterogéneo con fragmentos de bosque donde los rayaditos establecen sus
territorios reproductivos (Quirici et al 2014, 2016). La densidad de individuos
reproductivos es alta en esta poblacion, lo cual aumenta los niveles de competencia social
y aparentemente, incrementa la ocurrencia de copulas extra-pareja (Botero-Delgadillo
2017). Por ende, esta poblacion es adecuada para estudiar cémo la conducta de defensa de

nido es afectada por el éxito de apareamiento y otras variables ecoldgicas.

Este estudio intenta responder las siguientes preguntas: ;Como la conducta de defensa de

nido en el macho es afectada por el esfuerzo reproductivo? ;Existe alguna relacidn entre




el potencial de defensa de recursos con la conducta de defensa por parte del macho? Para
responder estas preguntas, diversos factores ecoldgicos y sociales potencialmente
asociados con la defensa del nido fueron agrupados en dos categorias: 1) aquellas
variables relacionadas al esfuerzo reproductivo del macho (calidad de la pareja, éxito de
apareamiento y éxito reproductivo); y 2) aquellas relacionadas con el potencial de defensa
de recursos (en adelante, RHP) del macho (agresividad contra co-especificos, tamafio de

territorio reproductivo y condicidn fisica).

Objetivos

Objetivo general:

Evaluar la influencia del esfuerzo reproductivo y del potencial de defensa de recursos de
machos de Aphrastura spinicauda (rayadito) en su conducta de defensa del nido.

Obijetivos especificos:

1. Evaluar la conducta de defensa de nido por parte del macho hacia un posible
depredador.

2. Evaluar el efecto del esfuerzo reproductivo a través del éxito de apareamiento, éxito
reproductivo de la pareja, y condicion fisica, edad estimada y volumen de puesta de
la hembra, sobre la conducta de defensa de nido en machos de A. spinicauda.

3. Determinar la influencia de la agresividad hacia co-especificos, del tamafio de
territorio reproductivo y de la condicidn fisica, sobre la conducta de defensa de nido

en machos de A. spinicauda.




Hipotesis
-> La intensidad con que los machos defienden su sitio de nidificacién incrementa en
funcidn del esfuerzo reproductivo.

o Prediccién 1: machos con mayor desempeiio reproductivo (i.e., mayor éxito de
crianza), y/o apareados con hembras de mayor calidad defenderdn més intensamente
su nido ante un potencial depredador.

o Prediccién 2: machos con menores niveles de éxito de apareamiento (i.e., mayores
niveles de crias extra-pareja) defenderan menos activamente su nido de un potencial

depredador.




2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Poblacion en estudio

Como parte de una investigacion a largo plazo sobre la ecologfa reproductiva de la especie,
se estudi6 una poblacién de rayaditos ubicada en el Parque Nacional Fray Jorge (30°30'
S, 71°35' O), en ¢l cual se instalaron 101-157 cajas nido entre los aflos 2006-2016, todas
georeferenciadas con un error de medicion de 2 m (Botero-Delgadillo ef al. 2017). Este
parque nacional se destaca por poseer bosques relictos de tipo valdiviano en plena zona
semidrida, con la presencia dominante de olivillo (dextoxicon punctatum) (Villagran et al.
2004). Para el presente estudio se seleccionaron 37 parejas de la poblacidn total, a partir
de los seguimientos realizados durante las temporadas reproductivas de los afios 2013 al
2015, Se utiliz6 esta poblacion debido a que en ella se ha reportado un mayor porcentaje
de crias extra-pareja (EPY) con respecto a otras poblaciones en estudio (véase Botero-
Delgadillo 2017). No se incluyeron todas las parejas reproductivas de la zona de estudio
debido a que solamente se realizaron las pruebas conductuales (véase mas adelante) a
aquellas parejas en que al menos uno de los padres estaba claramente identificado, es

decir, habia sido previamente capturado y marcado.

2.2 Captura y toma de muestras
Los adultos reproductores fueron capturados en las cajas nido cuando los pollos tenian 12-

14 dias de edad. Cada individuo fue marcado con un anillo metilico numerado. Ademads,




para hacer posible la distincidn individual de los padres, estos se marcaron con una
combinacién Uinica de anillos de colores. Se registraron las medidas morfométricas
tradicionales (peso, largo de tarso, ala, cola y pico; véase Moreno et al. 2005, 2007; Quirici
et al. 2014) y se extrajo muestra sanguinea, la cual fue recolectada con un tubo para
microhematrocrito, mediante puncioén de la vena braquial con aguja de 27 G. Las muestras

se almacenaron en tarjetas FTA™ Classic (Whatman™) para el posterior analisis.

2.3 Seguimiento reproductivo
Mediante chequeos diarios de las cajas nido se registrd el inicio de la puesta, tamafio y
volumen de puesta, tiempo de incubacidn, fecha de eclosion, periodo de cria y el nimero

de volantones al final de la crianza (véase Moreno et al. 2005, 2007).

2.4 Analisis de laboratorio

L.a extraccion de ADN se realizé a partir de las muestras almacenadas en las tarjetas
FTA™ utilizando el kit comercial QIAamp® DNA (QIAGEN® #56304). Debido a que
el rayadito no presenta dimorfismo sexual (Moreno et al. 2007), la determinacién del sexo
de cada individuo se realizd siguiendo el protocolo de sexado para aves propuesto por
Griffiths (1998), el cual ha sido utilizado exitosamente en rayadito en estudios anteriores
(véase por ejemplo, Moreno e al. 2007; Quirici et al. 2014; Botero-Delgadillo et al.
2017). Para realizar el andlisis de paternidad se genotiparon a todos los individuos
mediante el uso de microsatélites, ocho especificos para la especie (Yafiez ef al. 2015) y
cinco transversales a otras especies de paseriformes (Botero-Delgadillo et al. 2017).

Todos los microsatélites fueron analizados en el software CERVUS 3.0.7© (Jones et al.
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2010; Kalinowski et al. 2006) para la estimacién de alelos nulos y la identificacién de loci
que se desviaran del equilibrio de Hardy-Weinberg. En total, 12 loci microsatélites fueron
usados para los andlisis de paternidad en CERVUS, usando una aproximacion que

combinara criterios de asignacién y exclusion (véase Jones et al. 2010).

2.5 Conducta de defensa de nido

Mediante una prueba de presentacion de un depredador se evalud la conducta de toma de
riesgos a cada adulto reproductive (véase Ippi et al. 2013), utilizando un disefio
experimental para evaluar conducta de defensa de nido. El disefio utilizado se modificé a
partir del experimento de intrusion humana de Hollander et al. (2008), en el cual se registra
la frecuencia de conductas agonisticas realizadas por ambos adultos. Esta prueba fue
realizada siempre durante la mafiana (entre las 06:00 y 13:00 h) cuando los pollos tenian
17-19 dias de edad, en todas las cajas en las que al menos uno de los padres estuviese
anillado previamente. El experimento fue realizado por dos observadores (ambos vestidos
con el mismo tipo de ropa en cada ocasion), uno de ellos actuando como individuo focal
(i.e., el “depredador”), ubicado a 1,5 m de la caja nido, y el otro manteniéndose oculto,
pero con buena visibilidad de la caja nido. Una vez que los padres aparecian y
reaccionaban al “depredador”, cada observador registraba las conductas agonisticas
(saltos, vuelos, vocalizaciones) de cada miembro de la pareja durante tres minutos usando
una grabadora de voz. Una vez finalizada la prueba, se registrd la distancia minima de
aproximacién (minimum approach distance, MAD) de cada padre respecto al humano
focal. Siguiendo a Botero-Delgadillo (2017), esta variable fue empleada como medida de

la intensidad de defensa del nido.
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2.6 Esfuerzo reproductivo

La medicion del esfuerzo reproductivo de cada macho involucrd tres aspectos: (i) calidad
de la pareja (i.e., la hembra), (ii) éxito de apareamiento y (iii) éxito reproductivo. Las
variables descriptoras de la calidad de la hembra (Anthes ef @l 2010) incluyeron:
condicidn fisica (Andersson 1994), estimada a partir de los residuales de la regresion lineal
entre el largo del tarso y el peso corporal (Montalvo & Potti 1992), edad estimada
(Sydeman & Fmslie 1992), y volumen de puesta (Styrsky ef al. 1999). Para el éxito de
apareamiento se considero la presencia de crias extra-pareja en el nido del macho focal
{Webster et al. 2001), agrupando los machos en dos categorias: “éxito alto”, para aquellos
machos que no criaron pichones extra-pareja en su nido (i.e., EPY = 0); “éxito reducido”,
para machos que criaron al menos un pichén engendrado por otro macho (EPY > 0).
Debido a la posible influencia de la densidad de individuos reproductores sobre los niveles
de copulas extra-pareja (Bouwman et al. 2005; Garcia-Navas et al. 2013), se exploro la
relacion entre 1a densidad de vecinos cercanos (medida como la distancia media de las tres
parejas vecinas mas cercanas al territorio de los individuos focales) y el éxito de
apareamiento para cada uno de los nidos estudiados. Finalmente, las medidas del éxito
reproductivo de los machos incluyeron la desviacion estdndar del peso de los pollos en
sus nidos y el desempefio reproductivo (i.e., la razdn entre el tamafio de puesta y el nliimero

de volantones producidos).

2.7 Potencial de defensa de recursos

El potencial de defensa de recursos (RHP) de cada macho fue evaluado mediante tres
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variables: (i) agresividad contra co-especificos, (ii) el tamafio de su territorio reproductivo

y (iii) condicién fisica.

Para evaluar agresividad, se utiliz6 un modelo experimental (rayadito embalsamado)
simulando intrusién territorial de un macho co-especifico (Simulated Territorial Intrusion,
STI; Wingfield ef al. 1987). Para ello, se utilizé una modificacioén del protocolo empleado
por Ippi et al. (2013). El experimento STI se realizé cuando los pollos tenian 15-16 dias
de edad, instalando un modelo de rayadito sobre un soporte y un parlante a tres metros de
la entrada de la caja nido. El parlante se empled para reproducir vocalizaciones de un
macho local durante tres minutos (i.e., “play-back”™). El experimento consistio en registrar
mediante una grabadora de voz las conductas agonisticas (i.e., ataques, revoloteos y
sobrevuelos hacia el modelo co-especifico) de cada uno de los padres en respuesta al
modelo y el play-back. Todos los movimientos y vocalizaciones en respuesta al estimulo
fueron registrados durante nueve minutos (tres minutos antes, durante y después del play-
back), y posteriormente cuantificados mediante el software JWatcher 1.0 (Blumstein ef
al. 2000). La sumatoria de movimientos fueron empleados como indicativo de la
agresividad individual (Botero-Delgadillo 2017).

El tamafio del territorio reproductivo para cada macho fue estimado mediante teselacidn
de Dirichlet (Aurenhammer 1991) en el software ArcGIS 9.3 (ESRI 2008), que consiste
en la delimitacidn de 4reas a partir de un conjunto de puntos (en este caso, los puntos eran
las coordenadas geogrificas de los nidos en estudio) segiin la distancia con los puntos més
cercanos. La condicion fisica de los machos fue estimada de igual manera que se estimé

para las hembras (véase arriba).
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2.8 Otras co-variables posiblemente influyentes

Ademas, se estimd la edad aproximada para cada macho, teniendo en cuenta el historial
de captura-marcaje-recaptura (CMR). También se considerd el estatus social de la pareja,
considerandose como “pareja nueva” aquellos individuos sin registros previos de haber
conformado una pareja social, y como “reunidos” aquellos que ya contaban con historial

de pareja para la temporada reproductiva anterior.

2.9 Andlisis estadistico

Fl andlisis de los datos se realizé con el software R version 3.3.3 (R Core Team, 2017).
Debido al tamafio de muestra limitado, se realizé un analisis exploratorio previo para
reducir las variables explicativas de la defensa del nido, excluyendo aquellas que
exhibieran una alta correlacién con otras variables. Adicionalmente, se excluyeron
aquellas que no exhibieron ninguna relacién con Ja variable respuesta debido a su reducida
varianza. Las variables predictoras seleccionadas fueron: el indice de condicion del (i)
macho y de la (ii) hembra, (iii) el éxito de apareamiento del macho, (iv) el tamafio del
territorio reproductivo del macho, (v) la agresividad del macho hacia co-especificos y (vi)
su desempefio reproductivo.

El éxito de apareamiento no fue corregido por la densidad de vecinos reproductivos, ya
que no se encontrd relacién alguna entre dichas variables (£ = 1,65; P =0,11; n =37). Se
ajustaron modelos lineales de efectos mixtos (LMM; Zuur er al. 2009), incluyendo la
intensidad de defensa del nido (i.e., distancia minima de aproximacion o MAD
transformada a logaritmo) como variable respuesta y la temporada reproductiva (afio) y la

edad del macho como efectos aleatorios. Se pusieron a prueba distintos modelos (Tabla
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1), de los cuales se selecciono el modelo més idoneo de acuerdo a valores del criterio de
informacion de Akaike, el cual resultd ser el modelo que contenia sélo variables fijas

(AIC; Burnham & Anderson 2002).

Tabla 1. Modelos propuestos para evaluar la intensidad de la defensa de nido

Modelo AlIC AAIC!
Exito de apareamiento + Desempefio reproductivo -+ Agresividad + 2115 0
Area de territorio
Exito de apareamiento + Desempefio reproductivo + Agresividad + 22,65 1,5
Area de territorio + (Afio)*
Exito de apareamiento + Desempefio reproductivo + Agresividad + 23,14 1,99
Area de territorio + (Edad)*
Exito de apareamiento + Desempeio reproductivo + Agresividad + 24,65 3,5
Area de territorio +(Afio)*-HEdad)*
Exito de apareamiento + Desempefio reproductivo + Agresividad + 24,90 3,75
Area de tertitorio + (Exito de apareamiento | Afio)*
Exito de apareamiento + Desempefio reproductivo -+ Agresividad + 27,08 5,93

Area de territorio + (Exito de apareamiento | Edad)*

1AAIC: diferencia con el valor de AIC del mejor modelo

*() Corresponden a efectos aleatorios; el simbolo | representa el efecto de un factor aleatorio sobre un

factor fijo (a la izquierda de 1a barra el factor fijo y a la derecha el factor aleatorio)
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3. RESULTADOS

3.1 Defensa del nido

Los resultados de la defensa de nido fueron expresados segun la distancia minima de
aproximacion (minimum approach distance, MAD) al “depredador” durante el
experimento de intrusién humana. El valor MAD promedio (+ desviacion estindar)
observado para los adultos reproductivos fue de 3,69 + 1,97 m (machos: 4,22 + 2,15 m,
n=37; hembras: 3,17 + 1,63 m, n=37). No hubo correlacidon entre la intensidad de la

defensa del nido de machos y hembras (r = 0,083; p = 0,62; n=74).

3.2 Esfuerzo reproductivo
3.2.1 Exito de apareamiento y desempefio reproductivo

El porcentaje de parejas en las que hubo crias extra-pareja para los afios 2013, 2014 y
2015 fue del 27,3%, 13,3% y 54,5%, respectivamente. En los casos en que hubo crias
extra-pareja, esta varid desde 33% a 100% de la nidada. La densidad de individuos
reproductivos en la zona de nidificacion fue de 150,8 + 216,2 m para todos los machos
durante los tres afios (2013: 69,6 = 32,6 m, n= 11; 2014: 181,1 + 146,3, n= 15 m; 2015:
190,8 & 356,2 m, n=11). Como se menciond en los métodos (véase Andlisis estadisticos),

no se encontrd una relacion entre el éxito de apareamiento y la densidad de parejas
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reproductivas en la zona. El éxito de apareamiento presentd una correlacion negativa con
la distancia minima de aproximacion durante la conducta de defensa en los machos (=
0.48, p= 0,002, n= 37), es decir, 2 mayor éxito de apareamiento, hubo una aproximacion
mads cercana al depredador. El desempefio reproductivo de todos los machos durante los

tres afios fue del 75,4% (2013: 78,9%:; 2014: 78,7%,; 2015: 67,5%).

3.3 Potencial de defensa de recursos
3.3.1 Tamafio de territorios, condicién fisica y agresividad hacia co-especificos (STT)

El tamaiio de territorio promedio fue de 0,317 £ 0,166 ha, y tuvo una baja correlacién con
la conducta de defensa (r = 0,18; p= 0,28; n = 37). La condicidn fisica del macho no
presento correlacidn con ninguna de las demads variables predictoras (véase Anexo I), asi
como tampoco con la conducta de defensa (r = 0,11; p= 0,57; n = 37). El niimero de
movimientos realizados durante la prueba de STI se correlaciono positivamente (r = 0,56;
p=0,0002; n = 37) con el nimero de maniobras agresivas (i.e., ataques, revoloteos y
sobrevuelos hacia el modelo co-especifico); sin embargo, esta tiltima variable se excluyé
de los analisis debido a su reducida varianza, manteniéndose solamente los movimientos
durante la prueba de STI; variable que se correlaciond positivamente con el éxito de
apareamiento de los machos (i.e., % de crias propias en el nido, r =0,38; p = 0,02; n=37,
véase Figura 1). Ademads, el mimero de movimientos realizados durante el STI tuvo una

correlacion positiva con la conducta de defensa (r = 0,4: p = 0,01; n=37).
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Figura 1. Correlacion entre las conductas agonisticas realizadas por los machos (nfimero
de movimientos durante STI) con el éxito de apareamiento (% de crias propias en el nido);
(r=0,38; p =0,02; n =37).

3.4 Relacién entre defensa del nido y factores ecol6gicos y sociales

La edad media estimada de los machos focales fue de 3,4 £ 1,9 afios (n=37). En cuanto al
estado social de la pareja, un 43,2% (n = 16) de las parejas muestreadas eran “parejas
reunidas™ y un 48,6% (n = 18) eran “parejas nuevas”. El estatus de las parejas no se pudo

determinar con certeza para el 8,1% de los casos (n = 3).

El andlisis exploratorio de la conducta de defensa en relacion al éxito de apareamiento,
reflejo que los machos con un éxito de apareamiento alto (i.e., 100% de crias propias

dentro del nido) se aproximaban mas al “depredador” durante el experimento de intrusion

humana (Figura 2).
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Figura 2. Relacion entre la conducta de defensa del macho (Distancia minima de
aproximacion en m, transformada logarftmicamente con base 10) y €xito de apareamiento.
El punto blanco corresponde a la mediana. Rectdngulo negro corresponde al recorrido
intercuartilico. El ancho de la zona blanca corresponde a la frecuencia de distribucion de
los datos. La linea negra vertical corresponde al intervalo con un 95% de confianza (t = -
5.6396; p=2.342e-06; n= 37).

El andlisis exploratorio también evidencié una relacion entre el estatus social de los
adultos reproductivos (parejas nuevas o reunidas) y el éxito de apareamiento. Por ejemplo,
en nidos de parejas reunidas sdlo se encontrd un 18,8% (n = 16) de crias extra-pareja

(CEP), v un 44.4% de CEP (n = 18) en nidos de parejas nuevas (ver Figura 3); sin

embargo, no fueron estadisticamente diferentes (w=192,5; p=0,27; n= 34).
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Figura 3. Relacidn entre el éxito de apareamiento (eje X, expresado como variable
categdrica. Alto; EPY=0; Reducido: EPY>0) y el estado social de las parejas (grafico

superior: parejas nuevas; grafico inferior: parejas reunidas). En el eje Y, el nimero de
parejas (w= 192,5; p=0,27; n=34).

Una vez agrupados los machos focales en dos categorias de acuerdo a su edad (“primer
afio” versus “dos afios 0 mas®), se observd que los machos mas maduros se acercan mas
al “depredador” durante el experimento de intrusién humana (t = 2,78; p= 0,008; n= 37).
No obstante, al graficar los datos, se observd una amplia superposicion en los valores de

ambos grupos (véase Figura 4).
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Figura 4. Relacién entre la conducta de defensa del macho (Distancia minima de
aproximacion, transformada logaritmicamente con base 10) y la edad de los machos (Edad
Machos, transformada a variable dicotomica: Primer afio; Dos afios 0 mds). Linea negra
horizontal corresponde a la mediana. El interior de la caja corresponde al recorrido
intercuartilico. Los extremos de las lineas verticales corresponden a los valores minimos
y maximos del conjunto de datos. Valores atipicos se encuentran representados por puntos
negros (t=2,78; p= 0,008; n=37).

Ninguno de los efectos aleatorios fue retenido en los modelos para evaluar los efectos
sobre ]a conducta de defensa, siendo el modelo més adecuado aquel que solo contenfa una
estructura de efectos fijos (Tabla 1). Este modelo permitié confirmar el aparente efecto
del éxito de apareamiento sobre la intensidad de la defensa del nido en machos de rayadito
(Tabla 2). Ademas, se detectd un efecto significativo positivo del tamafio del territorio

sobre la Distancia Minima de Aproximacién de los rayaditos al intruso humano (Tabla 2).
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Tabla 2. Modelo mas adecuado para evaluar la influencia de variables asociadas al
esfuerzo reproductivo y al potencial de defensa de recursos sobre la conducta de defensa
de nido en los machos de rayadito. La intensidad de la defensa se midi6 como la Distancia
Minima de Aproximacién a un intruso humano (véase Materiales y métodos).

Variables Estimado Error Test! P
predictoras Estandar
Intercepto 0,878 0,140
Exito de 0,236 0,072 3,292 0,002%*
apareamiento®
Desempeiio -0,001 0,001 -1,765 0,087
reproductivo®
Conductas -0,002 0,001 -1,863 0,072
agonisticast
Tamafio 0,319 0,151 2,115 0,042*
territorio}
1t-Student

$Variables asociadas al esfuerzo reproductivo
T Variables asociadas a RHP
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4. DISCUSION

El éxito de apareamiento demostro tener una influencia positiva sobre la intensidad de
conducta de defensa en los machos de rayadito en Fray Jorge, apoyando la hipdtesis
planteada en esta tesis. Aunque no se encontré que machos con mayor desempefio
reproductivo, y/o apareados con hembras de mayor calidad defendieran mds intensamente
su nidada (prediccion n°l), si se observd que la intensidad de la conducta de defensa

disminuy6 en machos con éxito de apareamiento reducido (prediccién n°2).

Si bien se selecciond el modelo de efectos fijos para modelar la conducta de defensa por
tener un AIC menor, quedan otros dos modelos que no se pueden descartar, debido a que
presentan un AAIC menor a 2; estos modelos son los que incluyen el afio de estudio como
efecto aleatorio, y otro que incluye la edad del macho como efecto aleatorio. Es posible
que la edad tenga efecto sobre la conducta de defensa, seglin las teorias de historias de
vida (véase abajo Defensa del nido y otros factores ecoldgicos y sociales), pero que al

incluirla dentro del modelo vaya en desmedro del ajuste.

4.1 Defensa del nido y esfuerzo reproductivo

Aunque la alta densidad de adultos reproductivos en la poblacion de Fray Jorge (véase
Botero-Delgadillo 2017) podria ser una causa del incremento en los niveles de cdpulas

extra-pareja (CEP; véase e.g., Bouwman ef al. 2005; Garcia-Navas ef al. 2013), no se
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encontrd ningun efecto de la cercania de vecinos reproductores en la probabilidad de
ocurrencia de CEP. Esto sugeriria que, al menos en esta poblacidn, la densidad de
individuos reproductores no seria utilizada por los machos como sefial que permita
predecir certeza de paternidad. Por lo tanto, ya que el éxito de apareamiento si influye en
la conducta de defensa del nido, es posible que los machos de rayadito empleen otro(s)
mecanismo(s) para prever o detectar infidelidad por parte de su pareja. Esto deberfa ser

objeto de estudios futuros.

Diversos estudios se han enfocado en evaluar Ia relacion entre el cuidado parental y el
éxito de apareamiento, centrdndose casi exclusivamente en la conducta de
aprovisionamiento (e.g., Bouwman et al. 2005; Chuang-Dobbs 2001; Dixon et al. 1994,
Kempenaers et al. 1998; Kempenaers & Sheldon 1997; Villavicencio et al. 2014). No
obstante, unos pocos estudios se han planteado utilizar la conducta de defensa del nido
como medida de cuidado parental en relacidn al éxito de apareamiento (véase por ejemplo,
Lubjuhn ef al. 1993; Rytkdnen et al. 2007), sin embargo los resultados obtenidos en estos
estudios son contradictorios (v€ase Lubjuhn et al. 1993; Rytkonen et al. 2007). Por
ejemplo, Rytkénen et al. (2007) no encontraron una relacidn significativa en la defensa
de nido con el éxito de apareamiento en Parus montanus, aunque la poblacidn estudiada
presenté una baja densidad poblacional (5 parejas/km?) y un porcentaje de crias extra-
pareja relativamente bajo (11% de EPY). Lubjuhn ef al. (1993), por su parte, encontraron
que machos de Parus major cuyas nidadas tenian un mayor ntimero de crias propias
presentaron un incremento significativo en la conducta de defensa, con porcentajes de

crias extra-pareja en el rango 47,1%-53,3%. Seglin estos antecedentes, es posible que los
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machos posean un mecanismo de evaluacién de paternidad, y que, por lo tanto, en funcién
de la cantidad de paternidad perdida, puedan decidir cudnto invertir en la defensa de la

nidada.

4.2 Defensa de nido y potencial de defensa de recursos

Los resultados mostraron que los machos con territorios més extensos asumieron menos
riesgos durante la intrusidn territorial por parte de un intruso humano. La literatura sugiere
que territorios de mayor tamaifio, implican mayores costos en la defensa de los mismos
(Krebs & Davies 1993). Por lo tanto, es posible que en este caso, independientemente de
la capacidad del macho para mantener su territorio, la calidad del territorio posiblemente
no era lo suficientemente alta como para invertir una mayor proporcion de energia en la
defensa del mismo. Aunque el tamafio del territorio puede ser un indicador de la calidad
del mismo, la calidad del territorio per se no fue evaluada en este trabajo y debe ser
abordada en futuros estudios. Cabe destacar, que la metodologia utilizada para estimar el
tamafio del territorio en este estudio sdlo permite tener una estimaciéon del tamafio de
territorio para cada macho, sin embargo, para poder obtener una cifra més exacta con
respecto al tamatio del territorio reproductivo, se podria utilizar el método de “mapeo por
parcelas”, el cual implica un mayor esfuerzo de muestreo, pues consiste en que durante
varios dias un investigador se acerca a un determinado nido y se registra la ubicacion de
los integrantes de esa pareja en el momento en que estos comienzan a mostrar alguna

conducta territorial (véase Odum & Kuenzier 1955, Ralph ef al. 1996, Wunderle 1994).
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Si bien hay numerosos trabajos que indican que machos con mayor condicién fisica
pueden montar guardia a su pareja de forma mas eficiente, y por ende, disminuir las
posibilidades de CEP (e.g., Chuang-Dobbs 2001), la condicién fisica de los machos no
presentd ninguna correlacion clara con la defensa de nido ni con el éxito de apareamiento,
Es factible que en el rayadito existan otros atributos individuales que se relacionen con la
conducta de defensa, incluyendo la agresividad y la experiencia reproductiva previa. De
hecho, el efecto marginalmente significativo de la agresividad (durante experimentos de
STI) indicaria que machos mas agresivos defienden mdas intensamente el nido, e
indirectamente, presentan mayor éxito de apareamiento (véase e.g., Burtka & Grindstaff
2013). Esto puede implicar que machos mads agresivos podrian seguir mds intensamente a
sus parejas, conllevando a una mayor certeza de paternidad y una conducta de defensa

mads pronunciada.

La falta de evidencia de una relacion entre un alto RHP y la intensidad de defensa de la
nidada podria ser el resultado de la fuerte influencia que el éxito reproductivo y/o de
apareamiento podrian tener en el cuidado parental. Es posible que los machos que tengan
un alto potencial para la defensa de recursos no necesariamente asuman riesgos durante la
defensa del nido, ya sea porque la calidad de su pareja o del territorio es baja o porque su
certeza de paternidad es baja (Nowicki ef al. 2002). Por lo tanto, un macho con un alto
RHP defenderia su sitio de nidificacién con mayor intensidad sélo en aquellas temporadas
en que los beneficios de defender a su nidada sean mayores a los costos (i.e., aquellos afios

en que su éxito de apareamiento y desempefio reproductivo son altos).
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4.3 Defensa del nido y otros factores ecoldgicos y sociales

4.3.1 Estado social de la pareja

Un hallazgo novedoso, fue que los machos de parejas reunidas tendian a acercarse més al
“depredador” durante la defensa del nido, y ademas, presentaron un menor porcentaje de
crfas extra-pareja. Cabe destacar, ademads, que tanto el éxito de apareamiento como el
desempeifio reproductivo de los machos fue menor durante el 2015; afio durante el cual el
81,8% de la parejas reproductivas (n = 11) fueron parejas nuevas. Estos hechos apuntan a
que las cdpulas extra-pareja pueden incrementar en parejas con ninguin vinculo social
previo (e.g., Bai & Severinghaus 2012), mientras que el descenso en ¢l éxito reproductivo
puede deberse a la falta de experiencia y sincronizacién social entre los miembros de la
pareja (e.g., Black 2001; Morrison ef ai. 2008). Por lo tanto, la existencia de un vinculo
social previo incrementaria la coordinacion y eficiencia del cuidado parental (Pyle et al.
2001), aumentando asi su éxito reproductivo y la probabilidad de mantener el vinculo

durante la temporada reproductiva siguiente (Bai & Severinghaus 2012).

4.3.2 Edad

La edad de los machos se considerd inicialmente como co-variable debido a su potencial
efecto en el cuidado parental en aves y por ende, en la intensidad de la defensa de la nidada
en machos (Hyman er ol 2004). Aunque los resultados no muestran una relacion
contundente, fue posible apreciar una defensa del nido mds pronunciada en machos
mayores de dos aftos, lo que concuerda con las teorias de historia de vida e inversién
parental (Stearns 1992). En consecuencia, individuos con un valor reproductivo mas alto

(i.e., machos menores de dos afios) deberfan asumir menos riesgos que aquellos con una
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menor probabilidad de volver a aparearse (Montgomerie & Weatherhead 1988). Por otro
lado, algunos autores han encontrado diferencias en la defensa territorial asociadas a la
edad, y sugieren que machos después del segundo afio de edad presentan mayor intensidad
en la defensa de un territorio debido a la habituacién previa con el entorno del territorio

defendido (Burtka & Grindstaff 2013; Hyman et al. 2004).

4.4 Prayecciones

Los factores asociados al esfuerzo reproductivo parecen tener un mayor peso sobre la
conducta de defensa del nido que aquellos factores relacionados al RHP propio de los
machos en la poblacion del Parque Nacional Fray Jorge. Sin embargo, en el presente
trabajo quedan algunas interrogantes sin resolver, las cuales requieren estudios futuros.
En primer lugar, se deberfan estudiar posibles mecanismos de percepcion de certeza de
paternidad por parte de los machos. Para lograr un mayor entendimiento sobre
mecanismos para evaluar certeza de paternidad en el rayadito, se propone utilizar el
experimento realizado por Kempenaers ef al. (1998) basado en la conducta del macho y
la intensidad de defensa del nido tras un periodo de remocion de la hembra que simula
una amenaza a su paternidad. En segundo lugar, debido a la importancia del estado social
de la pareja en aves socialmente mondgamas, se requieren estudios con mayores tamafios
muestrales, para poder generar modelos con mayor poder estadistico y que consideren

otros factores relevantes, como el estado social de la pareja.
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5. CONCLUSIONES

Los machos con éxito de apareamiento alto presentaron una mayor intensidad en
la conducta de defensa. Por lo tanto, el esfuerzo reproductivo parece tener mayor
peso que otros factores individuales del macho al momento de defender el nido
frente a un potencial depredador.

Machos con un alto potencial de defensa de recursos pueden decidir defender su
territorio con mayor o menor intensidad, independientemente de sus capacidades,
en funcién de su €xito de apareamiento.

Machos que se relinen con su misma pareja de la temporada reproductiva anterior
logran un mayor éxito de apareamiento que aquellos que se unen a una nueva

pareja.
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ANEXOS

ANEXO 1: Matriz de correlaciones entre variables descriptoras y variable respuesta
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LogMAD_M: Distancia Minima de Aproxxmaclon (m, en escala logaritmica);
M_SuccessI: Exito de apareamiento (% de crias propias dentro del nido); AgeMA: edad
machos; ConinMA: condicion fisica machos; LogTer: tamafio de territorio {m, en escala
logaritmica); MovSTI: n° de movimientos del macho durante prueba de STI; FleEgg:
desempefio reproductivo (proporcién huevos/volantones); AgeFE: edad hembras;
ConinFE: condicion fisica hembras.
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ANEXO 2: Glosario

-  Cdpulas extra-pareja: apareamientos con individuos diferentes a la pareja social, lo
que puecde llevar a la existencia de paternidad mixta dentro de una nidada.

- Cuidado parental: componente de la inversién parental que comienza desde la
construccién del nido hasta la produccién de huevos y la incubacion, siguiendo con
la defensa y alimentacién de las crias y extendiéndose, en algunos casos, mas alla de
la independencia nutricional (Lack 1968).

- Defensa de nido: comportamiento que disminuye la probabilidad de que un
depredador dafie el contenido del nido (huevos o polluelos) al mismo tiempo que
aumenta la probabilidad de lesién o muerte del padre (Montgomerie & Weatherhead
1988).

- Desempeiio reproductivo: proporcién de volantones al final de la temporada
reproductiva en relacién a la cantidad de huevos al inicio de la puesta.

- Exito de apareamiento: porcentaje de polluelos propios sobre el total de polluelos
en el nido.

- Inversion parental: cualquier esfuerzo realizado por parte de los padres que permita
aumentar el potencial reproductivo de su descendencia, comprometiendo sus propias
perspectivas de sobrevivencia y reproduccion futuras (Trivers 1972).

- Monogamia social: sistema de apareamiento en el cual existe una pareja social,
donde el cuidado de las crias es biparental, sin embargo pueden ocurrir cdpulas extra-
pareja.

- Potencial de defensa de recursos (Resource Holding Potential, RHP; Parker 1974):
capacidad de un individuo de mantener alejados del tetritorio a otros individuos, que
usualmente se asocia con el tamatio corporal, la condicién fisica y la experiencia.

36




