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RESUMEN

Se examinaron las relaciones de la conducta de empérejamiento extra-pareja con el
cuidado parental y la oportunidad para la seleccién sexual en un ave socialmente
monégama Aphrastura spinicauda (Furnaridac). Adicionalmente, se examind la
relacién entre la conducta de emparejamiento reproductivo social con el desempefio
y éxito reproductivo de las parejas. Los casos de paternidad extra-pareja (PEP)
fueron comunes en los dos afios de estudio (43% de las nidadas contenian pollos EP
y el 28% de todos los pollos fueron producto de fertilizaciones EP). El esfuerzo en
cuidado parental de los machos no decrecié al incrementarse las PEP dentro de las
nidadas, como algunos modelos tedricos lo han propuesto. Es posible que este
resultado se deba a que los machos no cuentan con mecanismos asociados a sefiales
(e.g. conducta de la hembra, atractivo de los vecinos o vigilancia de la pareja) que les
peimitan evaluar la paternidad entre las nidadas o porque quizas aun contando con
sefiales, al reducir el esfuerzo en cuidado paternal en respuesta a la presencia de crias
extra-pareja podrian reducir la supervivencia de sus propias crias dentro de la nidada.
Por otra parte, los resultados sugieren que la PEP contribuye a incrementar la
varianza en el éxito reproductivo real de los machos y puede potencialmente
incrementar la seleccién sexual en éstos. Esto posiblemente se debe a que los machos
que ganan crias extra:pareja también aseguran el éxito reproductivo dentro de la
pareja social (baja frecuencia de parasitismo reciproco entre los machos).
Finalmente, se demostré la ocurrencia de emparejamiento social discordante en las
parejas que inician tempranamente la reproduccién, donde esta conducta de
emparejamiento parece no afectar positivamente el desempefio o éxito reproductivo

de las parejas, lo cual sugiere que esta conducta no afecta la adecuaci6n biolégica.
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ABSTRACT

1 examined the relationship among extra-pair mating behavior, paternal care, and
sexual 'selection opportunity in a monogamous social bird, Aphrastura spinicauda
(Futnaridae). Additionally, I examined the relationship between the social mating
behavior and the performance and reproductive success of the pairs. Cases.of exfra-
pair paternity (EPP)} were common in both sampling years (43% of the nests
contained EP chicks and 28% of the total chicks resulted from EP fertilizations).
Parental care did not decrease as EPP increased within the nest, as proposed by
theoretical models. It is likely that this outcome results from males lacking signaling
mechanisms (e.g., -female behavior, neighbors atiractiveness, or partner vigilance)
that would allow them to evaluate brood paternity, or perhaps even having- those
signals, the reduction of parental care in response to extra-pair chicks may also lower
the survival of their own offspring. On the other hand, my resuilts snggest that extra-
pair paternity contributes to increase the variance of the actual reproductive success
in males, potentially leading to increase sexual selection on them. It is likely that
males gaining extra-pair offspring also assure their reproductive éﬁccess within the
social partner (low frequencies of reciprocal parasitism in males). Finally, I found
social dissasortative mating in early-reproducing pairs, which seems not to
compromise the pair performance of reproductive success, suggesting that this

behavior has no worth in terms of fitness.
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1 INTRODUCCION GENERAL

Durante las Gltimas dos décadas, la aplicacion de técnicas moleculares revolucio la
visién acerca de los sistemas de apareamiento en aves. Contrariamente a estudios previos,
en los que se consideraba al 90% de las especies como m(;négamas (Lack, 1968), las aves
son genéticamente mondgamas en muy pocas ocasiones, encontrdndose crias extra-pareja
en aproximadamente el 90%. de las especies (Griffith et al., 2002). Incluso entre aves
paseriformes socialmente mondgemas .(i.e., aquellas que presentan parejas estables con
cuidado biparental), en profnedio las crias extra-pareja ocurren en el 27% de las nidadas y
corresponden al 14% de las crias, en poblaciones de diferentes especies (Griffith et al.,
2002; Byers et al., 2004; Whittingham & Dunn, 2005; Carvalho et al., 2006; Dolan et al.,

2007; Lindstedt et al., 2007; Balenger et al., 2009; Stewart et al., 2010).

En respuesta a las existencia de paternidades extra-pareja, diversos modelos tedricos
que describen su relacion con el cuidado parental, han sugerido una relacion inversa entre
el nivei de paternidad (proporcién de crias extra-pareja dentro de la nidada) y el cuidado
parental de los machos (Meller & Cuervo, 2000; Kokko & Jennions, 2008). La certeza de
paternidad ha sido hipotéticamente relacionada con la evolucién del cuidado parental,
debido a que los machos serdn seleccionados a no invertir cuidados en crias con una
paternidad dudosa o porque la actividad extra-pareja del macho es una conducta que se
contrapone al cuidado paternal (Trivers, 1972; Meller & Cuervo, 2000). La seleccién
deberfa favorecer a los machos (en especies con altas tasas de paternidad extra-pareja) a
invertir menos en el cuidado parental y més en otras actividades, como biisqueda de

copulas extra-pareja (Westneat & Sherman, 1993). Estudios comparativos en aves




concuerdan con esta idea, encontrindose una relacion .inversa entre los niveles de extra
paternidad y el cuidado paternal (Meller & Birkhead, 1993; Schwagmeyer et al., 1999;
Meller & Cuervo, 2000). Ante los ajustes en el cuidado paternal en relacién a la certeza en
la paternidad dentro de las nidadas, se ha sugerido que los machos pueden ser capaces de
evaluar el nivel de paternidad posiblemente mediante sefiales relacionadas con la conducta
de la pareja (e.g., hembras que participan de copulas extra-pareja), a la calidad de los
machos vecinos (e.g., atractivo), o incluso al esfuerzo del macho por vigilar a su pareja
durante el periodo fértil; éstas sefiales les permite ajustar el cuidado paternal acorde con

ello (Lifjeld et al., 1998; Sheldon & Ellegren, 1998; Chuang-Dobbs et al., 2001).

En este mismo sentido, la presencia de paternidades extra-pareja condujo a que
diversos investigadores sugin'eran que este tipo de conducta de apareamiento, imdria
incrementar sustancialmente la varianza en el éxito reproductivo de los machos en especies
socialmente mondgamas. De esta forma las paternidades extra-pareja podrian
potencialmente incrementar la seleccion sexual en los machos, al incrementar la varia‘.nza
de su adecuacién bioldgica (Webster et al., 1995; Meller & Ninni, 1998). Adicionalmente,
factores ecoldgicos como la densidad de nidos y la sincronfa reproductiva de las hembras
han sido asociados con Ja 'variacién en la frecuencia de paternidades extra-pareja
(Yezerinac & Weatherhead, 1997; Richardson & Burke, 2001), y por lo tanto, son

considerados como factores moduladores del éxito reproductivo de los machos (Dolan et

i

al., 2007).

Ademds de la conducta de fertilizaciones extra-pareja observadas en aves socialmente

mondgamas, otras conductas de emparejamiento pueden afectar el éxito reproductivo de los




individuoé en estas especies. Por ejemplo, el emparejamiento concordante social (un patron
no aleatorio de emparejamiento), el cual puede ser medido como una correlacion entre los
valores de rasgos fenotipicos homoélogos entre los miembros de las parejas, podria afectar el
éxito y desempefio reproductivo de los miembros de las parejas (Delestrade, 2001; Jiang et
al., 2013). Se ha sugerido que esta conducta podria tener un valor para la adecuacién
biolégica si conduce a un mayor éxito reproductivo entre las parejas emparejadas en forma
concordante comparado con aquellas que lo hacen de manera no concordante (Johnston &

Johnson, 1989).

Se ha descrito que las parejas emparejadas concordantemente pueden alcanzar- un
mayor éxito reproductivo debido a que los rasgos bajo los cuales se presenta el
emparejamiento estdn asociados con la capacidad y desempefio reproductivo de uno o
ambos'miembros de la pareja (e.g., tamafio y numero de puestas, dominancia social
relacionada con mejores territorios y/o sitios de forrajeo) (Johnston & Johnson, 1989;
Kraaijeveld et al,, 2004; Rowe & Weatherhead, 2011). Adicionalmente, las hembras
pueden ajustar el tamafio de la puesta y el cuidado maternal en relacién a la calidad
percibida de su pareja (Winkler, 2001; Kvarnemo, 2010}, lo cual influye de manera directa
en el éxito reproductivo de la pareja. El emparejamiento concordante puede resultar por la
eleccién mutua de pareja o solamente por la eleccién de uno de los individuos de la pareja

(Burley, 1983; McNamara & Collins, 1990).

Aunque los temas antes descritos han sido investigados ampliamente en aves en
Norteamérica y Europa, muy pocos estudios se han desarroliado en Sudamérica. De hecho,

y a pesar que los furndridos constituyen una de las familias con mayor riqueza de especies




en esta regidn (representan el 15% de las especies de paseriformes que habitan Sudameérica,
Remsen et al., 2014), es muy poco lo que se conoce acerca de la conducta reproductiva y de
emparejamiento de sus especies (Remsen, 2003). En este sentido, fiiversas investigaciones
han sugerido que la seieccic’m sexual podria presentarse en algunas de sus especies (véase
Faria et al., 2007; Moreno et al., 2007; Cardoni et al., 2009j, pero a la fecha no se cuenta
con estudios focalizados en este tema. Teniendo en cuenta que la seleccién sexual afecta a
numerosas facetas de la vida de los organismos en gran parte de su ciclo vital, promueve el
aumento de la diversidad de los seres vivos, e influye en el riesgo de extincién de las
esﬁecies (Martin-Vivaldi & Cabrero, 2002). El estudio de la conducta de emparejamiento y
reproduccion en €l rayadito (dphrastura spinicauda, familia Furnariidae) es un primer paso
hacia la comprension de los mecanismos evolutivos. Los cuales podrian estar asociados con

la evolucién de caracteres sexuales en esta especie, y podrian ofrecer explicaciones a

diversos rasgos Ilamativos que existen en especies de furnaridos.

El rayadito es una especie socialmente mondgama (Remsen, 2003), con dimorfismo
sexual en el peso, corporal, longitud del tarso y el ala (Moreno et al, 2007).
Conductualmente, es una especie con similar cuidado biparental en ambos sexos (Moreno
et al., 2007), pocas exhibiciones de conducta territorial entre coespecificos (Ippi et al.,
2013), emparejamiento concordante de acuerdo al peso corporal (Moreno et al., 2007), y
con un 84% de nidadas con paternidades extra-pareja (Bargsted, 2013). El inicio de la
puesta es asincronico entre las parejas, las cuales solamente realizan una puesta en cada
estacién reproductiva, con un tamafio de nidada que oscila entre 3 y 6 huevos. Ademds, el

perfodo de puesta e incubacién se reduce estacionalmente (Moreno et al, 2005). No




presenta sesgos en la proporcién de sexos en juveniles, y existe una probabilidad de
sobrevivencia similar en machos y hembras entre estaciones reproductivas (Quirici et al.,
2011). Algunas caracteristicas de la biologia reproductiva (eg., una sola nidada por estacién
reproductiva en la isla Navarino), conductuales (eg., los machos participan en todas las
actividades del cuidado parental) y otras antes descritas, hacen del rayadito un modelo
interesante para indagar las efectos de la paternidades extra-parcja en el cuidado parental y

en la oportunidad para la seleccién sexual en una especie socialmente monégama.

De acuerdo con lo anterior, en esta tesis se ponen a prueba las siguientes hipétesis en
una poblacion del rayadito que anida en la isla Navarino, Chile: (1) si la conducta de
emparejamiento concordante tiene consecuencias en la adecuacién biolégica, entonces las
parejas que se emparejan concordantemepte presentardn un mayor éxito reproductivo que
aquellas que se emparejan no concordantemente; (2) si el esfuerzo en el cuidado paternal
covaria con la certeza de la paternidad dentro de las nidadas, se espera un menor esfuerzo
en el cuidado paternal dentro de las nidadas con mayor frecuencia de crias extra-pareja; y
(3) si la paternidad extra-pareja incrementa la varianza en el éxito reproductivo de los
machos, entonces la paternidad extra-pareja contribuird sustancialmente a incrementar la

oportunidad para la seleccion sexual en los machos.




2 EMPAREJAMIENTO REPRODUCTIVO SOCIAL EN‘ EL RAYADITO,

Aphrastura spinicauda

Resumen. Se ha planteado que las conductas de emparejamiento social en las aves
tienen consecuencias en la adecuacion bioldgica. En particular, se ha descrito que el
emparejamiento concordante (i.e., patrén no aleatorio de emparejamiento social,
descrito como una correlacién enfre rasgos homologos del fenotipo del macho y la
hembra que conforman las parejas reproductivas) se correlaciona positivamente con
el éxito reproductivo de las parejas y por lo tanto, con su adecuacion biolégica. En
una poblacion reproductiva del rayadito (dphrastura spinicaudd) en la isla Chiloé
(Chile) previamente se determiné emparejamiento concordante de acuerdo al peso
corporal, 'fnero se desconoce si esta forma de emparejamiento tiene consecuencias
sobre la adecuacién biolégica de las parejas. Para una poblacién reproductiva en la
isla Navarino (Chile), se establecié emparejamiento discordante (i.e., correlacion
negativa) para las parejas que se conformaron al inicio de la estacién reproductiva de
acuerdo a las puntuaciones del componente principal 2 (explicado por las variables
longitud del ala y peso corporal). Contrariamente a la hipotesis, las parejas
emparejadas de manera discordante no presentaron un mayor éxito o mejor
desempefio reproductivo de aquellas sin emparejamiento discordante de acuerdo a
los rasgos morfolégicos evaluados. Por lo tanto, esta conducta de emparejamiento
parece no tener valor en términos de adecuacion biolégica en esta poblacién de
rayadito. Por otra parte, teniendo en cuenta el emparejamiento discordante y la
estacionalidad en el inicio de la reproduccién en cada sexo de acuerdo a rasgos
morfolégicos diferentes (machos de menor longitud del ala y hembras de mayor peso
corporal inician la reproduccién en forma temprana), es posible que en el rayadito se

presente seleccion activa de pareja social reproductiva por cada sexo.

©




2.1 INTRODUCCION

El emparejamiento concordante es empleado para describir una variedad de patrones
de emparejamiento no aleatorio (Jiang et al., 2013). El emparejamiento concordante ha sido
usado para describir una forma particular de eleccidn de pareja, en la cual los individuos
seleccionan las parejas en base a la similitud fenotipica entre ellos (Regosin & Pruett-Jones,
2001; Kraaijeveld et al,, 2004; Rowe & Weatherhead, 2011). En forma general el
emparejamiento’ concordante puede ser definido como un patrén no aleatorio, el cual puede
ser medido como una correlacion entre los valores de rasgos fenotipicos homélogos entre
los miembros de las parejas (Delestrade, 2001; Jiang et al., 2013). El emparejamiento
concordante puede ser positivo, implica una tendencia a emparejarse con individuos de
fenotipo similar, o negativo (también llamado discordante) que implica lo inverso (Jonsson,
1987; Sandercock, 1998; Jiang et al., 2013). La ocurrencia del emparejamiento concordante
podria haber evolucionad6 adaptativamente en respuesta a preferencias de emparéjamiento.
La seleccion puede actuar directamente en la eleccion de pareja si la adecuacion bioldgica
depende de la concordancia entre los miembros de la pareja (Jiang et al, 2013) y
consecuentemente conducir a diferencias en la adecuacién biolégica entre las parejas
emparejadas en forma concordante o aleatoria (Johnston & Johnson, 1989). El
emparejamiento concordante puede resultar por la seleccién mutua de pareja o por el *

comportamiento sélo de machos o de hembras (Burley, 1983; McNamara & Collins, 1990).

El emparejamiento concordante en aves se ha descrito en rasgos asociados a
caracteristicas del plumaje (e.g., Abraham et al., 1983; Wiebe, 2000; Kraaijeveld et al,,

2004; Rowe & Weatherhead, 2011), rasgos morfologicos como la longitud del tarso




(Delestrade, 2001), longitud de la cola (e.g., Warkentin et al., 1992; Regosin & Pruett-
Jones, 2001), caracteristicas del pico (Coulter, 1986; Stern & Jarvis, 1991; Wagner, 1999),
tamafio corporal (Chardine & Morris, 1989), indices de tamafio corporal (e.g., puntuaciones
“scores” de los componentes principales, Johnston & Johnson, 1989) v la edad de los
miembros de la pareja (Cézilly et al., 1997). Los rasgos en los cuales se ha descrito
emparejamiento concordante funcionan como sefializadores en uno o en ambos sexos de
estatus social (Abraham et al., 1983; Warkentin et al., 1992; Delestrade, 2001; Kraaijeveld
et al., 2004), indicadores de calidad del individuo (Regosin & Pruett-Jones, 2001; Bridge &
Nisbet, 2004), del desempefio reproductivo (Johnston & Johnson, 1989; Rowe &
Weatherhead, 2011) o de cortejo (Cézilly et al, 1997). Las ,parejas emparejadas
concordantemente pueden alcanzar un mayor éxito reproductivo debido a que los rasgos
bajo los cuales se presenta el emparejamiento estdn asociados con la capacidad y
desempefio reproductivo de uno o ambos miembros de la pareja (e.g., tamafio y ntimero de
puestas, dominancia social relacionada con mejores territorios y sitios de forrajeo)
(Johnston & Johnson, 1989; Kraaijeveld et al., 2004; Rowe & Weatherhead, 2011).
Adicionalmente, las hembras pueden ajustar el tamafio de Ia puesta y el cnidado maternal
en relacion a la calidad percibida de su pareja (Winkler, 2001; Kvarnemo, 2010), lo cual

influye de manera directa en el éxito reproductivo de la pareja.

El empargjamiento concordante puede ocurrir en parejas al principio de la estacién
reproductiva, cuando se presenta una mayor disponibilidad de machos y hembras
‘atractivos’ en relacién al rasgo objeto de eleccion de pareja (van Rooij & Griffith, 2012).

Aunque el emparejamiento concordante puede ocurrir como resultado-de la seleccién activa




1

de pareja, también puede ser producto de la variacién en la disponibilidad de parejas
(Cooke & Davies, 1983). En este 6ltimo caso el emparejamiento concordante podria ser
consecuencia incidental de limitaciones temporales, mecanicas y/o fisiolégicas que limitan
la disponibilidad de parejas en relacion al arribo a los sitios de anidacién (Jénsson, 1987;
Jiang et al., 2013). Ademads, aunque el emparejamiento concordante puede asociarse
positivamente con el éxito reproductivo de las parejas (Johnston & Johnson, 1989; Rowe &
Weatherhead, 2011), otros factores como la estacionalidad en la reproduccién, fecha de
inicio de la reproduccién y fidelidad de la pareja (Cézilly et al., 1997; Sandercock, 1998;
Wiebe, 2000; Regosin & Pruett-Jones, 2001) pueden conducir a variaciones en éxito

reproductivo de las parejas.

El rayadito (Aphrastura spinicauda) es un ave socialmente mondgama (Remsen,
2003), con cuidado biparental, con pocas exhibiciones de conducta territorial entre
coespecificos y con emparejamiento concordante positivo de acuerdo al peso corporal
(Moreno et al, 2007; Ippi et al, 2013). Aunque se ha descrito el emparejamiento
concordante positivé para una poblacién en la isla Chiloé, se desconoce si esta forma de
emparejamiento tiene consecuencias sobre la adecuacion bioldgica. La poblacién de la isla
Navarino no presenta sesgos en la proporcién de sexos en juveniles, vy con igual
probabilidad de sobrevivencia en machos y hembras entre estaciones reproductivas (Quirici
et al,, 2011), lo cual sugiere una razén de sexos en adultos similar. Morfolégicamente el
rayadito presenta dimorfismo sexual en el peso corporal, longitud del ala y el tarso (Moreno
‘et al,, 2007). Con respecto a la fenologia y biologia reproductiva del rayadito, se ha descrito

una baja sincronia reproductiva en el inicio de la puesta, un tamafio de puesta entre 3-6




huevos, con reduccidén estacional en la duracion de los periodos de,puesta e incubacion

(Moreno et al., 2005). ,

De acuerdo a lo anterior, si la conducta de emparejamiento concordante tiene
consecuencias en la adecuacién bioldgica, entonces las parejas que se emparejan
concordantemente presentardn un mayor éxito reproductivo que aquellas que se emparejan

no concordantemente.
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2.2 METODOS

2.21 Area de estudio

La isla Navarino (54°55°S, 67°40°W) se encuentra Iocalizadaren el extremo sur de;
Chile, 5 km al sur de la isla Grande de Tierra del Fuego, en la Reserva de la Biosfera Cabo
de Horn‘os. La precipitacion en el 4rea alcanza los 450 mm por afio, con nieve durante el
invierno, humedad relativa media del 84%, y una temperatura media anual de 6° C (Ippi et
al.,, 2011). Las 156 cajas de anidacién que fueron monitoreadas durante las primaveras
australes (octubre — diciembre) de los afios 2010 y 2011, se encuentran localizadas a 3 km
al occidente de Puerto Williams (Comuna de Cabo de Hornos). Las cajas estdn ubicadas en
los bordes de bosques perturbados y en regeneracién, dominados por ires especies del
geénero Nothofagus (N. pumilio, N. antarctica'y N. betuloides). Los parches de bosque antes
descritos se encuentran inmersos en una matriz de pastos dm;dicados principalmente al

pastoreo de vacas.

2.2.2 Seguimiento de las aves que nidifican en cajas

Durante los afios 2010 y 2011 fueron seguidas en total 41 parejas reproductivas
(712010 = 21 ¥ 2011 = 20) que nidificaron en las cajas de anidacion. Las cajas de anidacién
durante estos meses fueron revisadas a intervalos regulares que permitieron registrar de

forma precisa la fenologia reproductiva de la parejas (e.g., las cajas nido se visitaron
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diariamente durante la postura y los dias proximos a la eclosidn, para poder tomar un

registro preciso sobre la duracién de estos periodos) (véase Moreno et al. 2005).

2.2.3 Descripcién y categorizacién de las parejas

Debido a que el éxito reproductivo de las parejas o la seleccién de pareja puede ser
afectado por la continuidad de las parejas entre estaciones reproductivas (Bried et al.,, .
2003), las parejas fueron identificadas de acuerdo con el cambio o no de pareja entre
estaciones reproductivas consecutivas, como repetida (conformada por los mismos
miembros durante dos estaciones reproductivas consecutivas), nueva (pareja conformada
por al menos un nuevo miembro en relacién a la estacidn reproductiva anterior); e

t

indeterminada (parejas con las que. no pueden ser categorizadas como repetida o nueva,
debido a que no se cuenta con informacién acerca del vinculo cfe pareja en pasadas
estaciones reproductivas). Las parejas también fueron categorizadas de acuerdo a la fecha
en la que iniciaron la puesta. Se consideraron parejas tempranas (con inicio de la
reproduccion temprana) a aquellas parejas que iniciaron la puesta antes de la fecha media

de puesta dentro de cada estacion reproductiva, y parejas tardias a aquellas que iniciaron la

puesta durante o después d la fecha media de puesta.

2.24 Variables de desempefio y éxito reproductivo
A cada pareja de rayaditos que nidifico en las cajas de anidacién durante las

estaciones reproductivas 2010-2011 se le registré la siguiente informacién relacionada con
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su fenologfa reproductiva: (i) perfodo de postura (nimero de dias desde la aparicién del
primer huevo hasta el tltimo huevo), (ii) tamafio de puesta (niimero de huevos por caja de
anidacién), (iii) periodo de incubacién (miimero de dias desde que los huevos empiezan
hacer incubados hasta su eclosién), (iv) tamafio de nidada (nimero de pollos el dia 13 de
cria, siendo el dia 0 la eclosidn), y (v) peso de la nidada (peso corporal promedio de los
pollos el dia 13 en cada nidada) (Jénsson, 1987; Sanz, 1994; Moreno et al., 2005; Murphy,
2008). Adicionalmente, se estimd el éxito reproductivo de cada pareja, definido como la
proporcién de huevos puestos que resultan en pollos que alcanzan el dia 13 de cria (Sanz,
1994). A partir del seguimiento a las cajas de anidacién se establecié como fec':ha media de
las primeras puestas del afio 2610 el 23 de Octubre (# = 21), mientras que para el afio 2011
la fecha media de puesta fue el 24 de Octubre (» = 21). De acuerdo a las anteriores
observaciones fireron consideradas como parejas con inicio de puesta temprana- a las

puestas anteriores al 23 de octubre en afio 2010 y del 24 de octubre en el afio 2011.

2.2.5 Morfometria de adultos y pollos, y sexado de adultos

Los adultos (machos y hembras) fueron capturados dentro de Ilas cajas de anidacidn,
empleando una trampa de caida para el orificio de la caja. Los adultos fueron capturados
cuando los polios tenian 13 dias de edad (dia de eclosién = dia 0; véase Moreno et al.,
2005). Las aves fueron marcadas con anillos de colores y anillos metélicos numerados que
permitieron su individualizacién. Los rasgos medidos fueron: peso (registrado con una

balanza digital con una precisién 0,1 g), longitud tarso (mm) y longitud pico (desde'la

punta del pico hasta la base el craneo). Estas dos mediciones fireron realizadas por medio
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de calibrador digital de precision 0,1 mm. La longitud del ala (cuerda alar, con el ala
flectada), la longitud de la rectriz central de mayor longitud (incluye la espina en que
termina la rectriz) y la espina de la rectriz central de mayor longitud fueron medidas con
una regla de precision 0,5 mm. La longitud- del ala y tarso fue registrada para las
extremidades laterales derechas (e.g., Ralph et al., 1996). A los pollos se les registrd el peso
corporal el dia 13 de cria debido a que a esta edad el peso corporal alcanza valores

asint6ticos en la curva de crecimiento (Moreno et al., 2005).

Para el sexado molecular se obtuvo una muestra de sangre de todos los adultos por
puncién de la vena braquial (60 ul). La sangre obtenida fue almacenada en tarjetas FTA.
(Whatman, General Electric, U.K.). El ADN fue extraido de la de la sangre colectada,
usando digestién con proteinasa K y precipitacion con etanol a través' del kit de extraccién -
“UltraClean DNA BloodSpin Kit” (MoBioLaboratories, Carlsbad, California, E.E.U.U.).
Mediante la té}:nica de reaccioén en cadena de polirflerasa (PCR), fueronk identificados los
productos sexo-dependientes CHD-W (exclusivo de hembras) y CHD-Z (exclusivo de
machos), los cuales fueron visualizados en gel de agarosa al 3%. Se realizaron PCR en 20
ul de volumen final usando 0,5 U TagPolymerase (Biotools, Madrid, Espafia), 200 pl
dNTP’s, 1mM Taq Buffer con MgCI2 y 10 pmol de partidores 2550F y 2718R. Se
amplifico la secuencia CHDI (proteina ligadora de ADN cromo-helicasa) presente en los
cromosomas W y Z de aves. Los productos del PCR se separaron mediante electroforesis a
90V en gel de agarosa en Buffer TAE (trishidroximetilaminometano-acetato). Los
productos amplificados correspondieron a CHD1W de 450 pares de bases y CHD1Z de 600

pares de bases. Los individuos fueron sexados como hembras (heterogaméticas, WZ)
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cuando ambos fragmentos fueron amplificados y como machos (homogaméticos, ZZ)
cuando sélo se visualizé una banda de 600 pares de bases (véase Moreno et al. 2007,

Bargsted, 2013).

2.2.6 Andlisis de datos

El dimorfismo sexual en tamaiio (DST) fue evaluado para cada; afio por separado. El
DST fue establecido de acuerdo al meétodo propuesto por Greenwood (2003). El método
consiste en la comparacion de rasgos morfoldgicos entre machos y hembras por medio de
una Prueba de ¢ para muestras independientes (21 y 20-parejas para los afios 2010 y 2011
respectivamente). Fueron corroborados los supuestos de normalidad de los datos por la
prueba de Shapiro-Wilk, y la homogenidad de varianzas por la prueba de Levene. Debido a
las multiples comparaciones en dos o més pruebas asociadas, se aplicé la correccidn

secuencial de Bonferroni (Rice, 1989). Se determinaron las correlaciones entre rasgos

morfométricos en cada sexo por medio del coeficiente de correlacién de Pearson (rp).

La variacién morfolégica entre cada sexo fue descrita por medio dél analisis de
componentes principales (ACP) (Santiago-Alarcon & Parker, 2007), ya que esta
aproximacion multivariada describe en forma adecuada el tamafio en aves pequefias
(Freeman & Jackson, 1990). Las puntuaciones (scores) asociadas a cada individuo dentro
de cada componente principal fueron utilizadas como indices del tamafio corporal (R;sing
& Somers, 1989), Aunque todas las variables tienen la misma escala y dimensién (excepto

el peso corporal), las variables fueron transformadas logaritmicamente (Rising & Somers,
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1989). Se realizaron ACP por separado para cada afio, con la finalidad de explorar la
variacién morfolégica entre sexos por afios. Las puntnaciones (scores) de los componentes
principales (CP) se distribuyeron normalmente (Shapiro-Willk, P > 0.05). Todos los
componentes con valores propios > 1 fueron retenidos para su subsecuente anélisis.' El
dimorfismo de acuerdo a los indices de tamafio corporal (CP1 y 2), se realizd por la
comparacion de las puntuaciones de los CPs de machos y hembras por medio de la prueba
de ¢ (Greenwood, 2003). Las varianzas de los CP scores fueron homogéneas entre sexos
(prueba de Levene, P > 0.05). El ACP fue realizado en STATISTICA 8.0 (StatSoft Inc.,

2007).

El emparejamiento concordante de acuerdo a rasgos morfoldgicos fue evaluado por
medio de correlaciones pareadas entre rasgos de machos y hembras (parejas), para lo cual
se empled el indice de coeficiente de correlacidon Pearson (rp). Las-correlaciones de los
rasgos morfolégicos fueron realizadas por separado para cada afio (# = 21 y n = 20 para
cada afio respectivamente) (van Rooij & Griffith, 2012). Las variables incluidas en el
andlisis de emparejamiento fueron el peso corporal, indices del tamiafio corporal (se
emplearon las puntuaciones “scores” de los CP1 y CP2), y la condicién corporal (Boland et
al., 2004; Moreno et al., 2007; Murphy, 2008). Se estableci6 la condiciéon corporal de los
individuos (machos y hembras) por medio de los residuales de la regresion lineal peso
corporal vs. longitud del tarso (Chuang-Dobbs et al., 2001). Se evalud el emparejamiento
de acuerdo a variables morfoldgicas para toda la poblacién (todas las parejas), y para dos
subconjuntos de la poblacién (definidos de acuerdo a la fecha de iniciacién de la

reproduccion como temprana y tardfa). Debido a las multiples correlaciones en dos o mas
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pruebas asociadas, se aplicé la correccién secuencial de Bonferroni (Rice, 1989).
Adicionalmente, se emplearon modelos lineales generalizados de efectos fijos (GLM) y
mixtos (GLMM) para explorar si las relaciones entre rasgos morfologicos de machos y
hembras variaron dentro y entre estaciones reproductivas en relacién al tipo de pareja y
fecha de inicio de la reproduccién. Se presenta como resultado de los GLMM el R%;,
(marginal, sélo tiene en cuenta el componente fijo) y el R% (condicional, tiene en cuenta

ambos componentes del modelo) (Nakagawa & Schielzeth, 2013).

Las correlaciones entre las variables morfométricas y el desempefio - éxito
reproductivo fueron evaluadas por el coeficiente de correlacién de Pearson (rp) y de
Spearman (rs) de acuerdo a la distribucién de los datos. La morfologia y desempefio
reproductivo fueron comparadas por medio de pruebas para muestras pareadas e
independientes de acuerdo a la distribucién e independencia de los datos. Los anélisis
estadisticos fueron realizados en R versién 3.1.1 (R Development Core Team, 2011), para

ello se'emplearon los paquetes MASS, MuMIn, mgcv, ime4, stats, lattice y Matrix.
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2.3 RESULTADOS

2.3.1 Dimorfismo sexnal en tamaiio y morfologia

Machos y hembras difirieron en el peso corporal, longitud del tarso, ala y CP2
durante todas las estaciones reproductivas después de la correccion secuencial de
Bonferroni. En Ia poblacion de Navarino los machos son en promedio un 5 y 10% de mayor
tamafio con respecto a la longitud del ala y el peso corporal que las hembras,
respectivamente (Anexo 1). Los CPs 1 y 2 explicaron la varianza morfolégica del rayadito
en 70 y.6'5 %, respectivamente para cada afio. En ambos afios las variables con mayor
correlacion con el CP2 fueron que la longitud de ala y el peso corporal (Anexo 2). Los
machos y hembras con mayor puntuacién en el CP2 son aquellos de mayor tamafio en la
longitud del ala y tamafio corporal. En machos y hembras la longitud de ala y la longitud de
la rectriz se correlacionaron positivamente (Machoszoio: 7p21 = 0,45; P = 0,042;
Hembraszon: rp20 = 0,61; P = 0,004). Adicionalmente, la longitud del ala en las hembras
estuvo correlacionado positivamente con el peso corporal (Afio 2010; 7p2; = 0,55; P =

0,009).

2.3.2 Emparejamiento concordante
Se encontrd emparejamiento concordante negativo (discordante, correlacién

negativa entre el rasgo) de acuerdo al indice de tamafio corporal CP2 (peso corporal y

L
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longitud del ala) Unicamente para el grupo de 13 parejas que iniciaron la reproduccién
tempranamente en el afio 2011 (rp13 = -0,69; P = 0,008; Tabla C2-1, Figura C2-1). Esta
correlacién negativa registrada en un grupo de la poblacién sugiere que las hembras de
mayor puntuacién en el indice de tamafio corporal (CP2) se emparejaron con machos de
menor puntuacion y viceversa (Figura C2-1). El emparejamiento discordante no se asocid
dentro de cada afio con el tipo de pareja o fecha de inicio de la reproduccion (P > 0,154,
Anexo 3). Al analizar los datos para los afios 2010 y 2011 de manera comjunta, la
concordancia en el emparejamiento para los rasgo evalvados estuvo explicada
principalmente por Ia variacion de los datos debida a los efectos aleatorios como el afio y

denominacion de la pareja (0,44 < R%. < 0,80; Anexo 3).

No se presentd emparejamiento concordante con respecto a ningfin otro rasgo
morfolégico al analizar toda la poblacién pa‘l-‘a cada afio o para el segmento de la poblacion
con reproduccidn tardia, después de realizar la correccion secuencial de Bonferroni (Tabla
C2-1). El resultado anterior permitié identificar dos grupos dentro de la poblacién
reproductiva del afio 2011: parejas con emparejamiento discordante (parejas con inicio de

la reproduccion temprana) y parejas con emparejamiento no discordante (tardias).
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Tabla C2- 1. Emparejamiento concordante de acuerdo al peso corporal, indices de tamafio
corporal (CP1 y CP2) y condicion corporal para la poblacion del rayadito (todas las parejas)
y para aquellas que iniciaron tempranamente o en forma tardia la reproduccién de acuerdo
con la fecha de inicio de puesta), durante las estaciones reproductivas 2010 y 2011. Indice
de Correlacién de Pearson, rp. Correlaciones significativas P < 0,05 son denotadas con
asterisco (*). Diferencias significativas entre sexos después de la correccion secuencial de
Bonferroni son denotadas con asterisco (**).

Correlacion . Afio

macho vs hembra 2010 2011

Todas las parejas
Peso corporal

CP1

Cp2

Condicién corporal

rpar =0,04; P=0,856
rpa1 = 0,46; P=0,037*
ran=0,13; P=0,581
rear=-0,01; P=0975

rp20=-0,11; P=0,656
rpa0=0,22; P=0,344
rp20=-0,44; P=0,051
rpa0=-0,13; P=0,593

Parejas tempranas
Peso corporal

CP1

CP2

Condici6n corporal

rpe=-0,01; P=0,975
rpe=0,53; P=0,143
rpe=-0,24; P=0,522
rpe=-0,17; P=0,652

rp13= -0,17; P 0,579
Fpiz = -0,09; P= 0,771

rpiz = -0,69; P= 0,008**

rpis =-0,22; P=0,456

Parejas tardias
Peso corporal
CP1

CP2

Condicién corporal

rarz=0,02; P=0,943
rpa2=0,43; P=0,165
rea2 = 0,66; P =0,019*
re12 = 0,08; P=10,793

rpy=-0,40; P=0,376
re7=0,70; P=0,079
rp7=-0,18; P =0,697
rp7=-0,43; P=0,329
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Lo Parejas tempranas: clrculos negros
] . Parejes tardias: circulos blancos

CP2 Hembras (longitud del ala y peso corporal)
. , &
.
o]

-1,0 0,5 0,0 05 L0 15 20 2,5
CP2 Machos (longitud del ala y peso corporal)

Figura C2- 1. Emparejamiento concordante negativo entre los indices de tamafio corporal
CP2 (longitud del ala y peso corporal) de las parejas del rayadito (4. spinicauda) que
inician la reproduccién temprana (rpi3 = -0,69; P = 0,008); y emparejamiento no
discordante en las parejas con inicio de la reproduccién tardia (rp7 = -0,18; P = 0,697).
Coeficiente de Correlacion de Pearson, 7p.

2.3.3 Estacionalidad en el emparejamiento

En el afio 2011, se presentd estacionalidad en el inicio de la reproduccién (fecha de
puesta) de acuerdo a rasgos morfoldgicos diferentes para machos y hembras. En las
hembras se presenté una correlacién negativa entre la longitud del ala y la fecha de inicio
de puesta (521 = -0,47; P = 0,032; Figura C2-2), donde la longitud del ala fue mayor en las
hembras con puesta temprana en relacién a las hembras con.puesta tardia (#15 = 2,35; P =
0,030). Mientras que en los machos, los individuos con menor peso corporal iniciaron la
reproduccién en forma temprana (rs2; = 0,47; P = 0,032; Figura C2-2). Aunque el 77% de
los machos que se reprodujeron tempranamente son individuos con peso corporal o
longitud del ala inferior a la media registrada para estos dos rasgos (n = 21), los machos

que inician la reproduccién en forma temprana no difieren- significativamente en peso
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corporal (i3 = -1,57; P =0,134), ni en longitud del ala (¢ = 1,17; P = 0,257), ni el CP2 (#10

=0,418; P=0,681), de los que se reproducen en forma tardia.

1,82 - 7521 =047, P=0.032 114 1 rs2; =047, P=0032

1,13
1,80 1 . .
1,12 - .
1,78 - . LI * *
1,10 - .
1,76 | 109 4 .
1,08 - .
1,07 - < .
1,72 . . . . : : . 1,06 . : : : : , .
5 10 15 20 25 30 35 40 5 10 15 20 25 30 35 40

Fecha de puesta (1 = Cctubre 1)

1,74 4 . oo .

Logaritmo Longitud del ala Hembras (mm)
[
L |
L ]
Logaritmo Peso corporal Machos (gr)

Figura C2- 2. Estacionalidad en el inicio de la reproduccién (fecha de puesta) en relacion a
la longitud del ala en las hembras, y el peso corporal en los machos de A. spinicauda,
durante el afio 2011. Coeficiente de correlacién de Spearman, rs.

2.3.4 Correlaciones entre variables morfolégicas de las hembras y el desempefio y
éxito reproductivo

Debido a que el emparejamiento discordante entre machos y hembras se present6 en
relacién al indice de tamafio corporal CP2, el cual a su vez tiene como variables
explicativas de su variacién el peso corporal y la longitud del ala (Anexo 2), se tomaron
tinicamente estas tres variables para ser cotrelacionadas con las variables de desempefio y
éxito reproductivo de las hembras durante la estacién reproductiva 2011. No se presentaron
correlaciones entre el tamaiio de puesta y el CP2 (r520 = 0,16; P = 0,489), peso corporal

(rsz20 =-0,14; P =0,550) o longitud del ala (r52; = 0,05; P = 0,812). Resultados similares se
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encontraron al correlacionar el tiempo de duracion de la puesta con los rasgos

morfométricos de las hembras (r520.21 <0,20; P> 0,391).

2.3.5 Desempefio y éxito reproductivo de las parejas con emparejamiento
discordante

En las parejas con emparejamiento discordante el tamafio de la puesta y nidada fue
de cinco huevos y pollos respectivamente, con una mediana del éxito reproductivo del
100% (Tabla C2-2). Las parejas que presentaron emparejamiento discordante no difirieron
de las parejas con emparejamiento no discordante durante el afio 2011 con respecto a la
duracion del periodo puesta mas incubacion (U7 = 32,5; P = 0,303), tamaiio puesta (U =
30,0; P = 0,219), tamafio nidada (U = 25,0, P = 0,151), peso medio nidada (f17 = 1,53; P =

0,145) y éxito reproductive (U= 33,5; P = 0,342) (Tabla C2-2).

Tabla C2- 2. Desempefio y éxito reproductivo en parejas del rayadito con emparejamiento
discordante y parejas con emparejamiento aleatorio. Durante la estacién reproductiva del
afio 2011. Para las primeras cuatro variables se presenta la mediana y entre paréntesis
(rango intercuartil) y (). Para el peso corporal se muestra la media (DE) (#).

Parejas s test

Emparejamiento  Emparejamiento

Discordante No discordante
Tamaiio de puesta (niimero de huevos) 51D 5(0X7) U=30,0, P=0,219
Duracion (tiempo puesta + incubacidn) (dfas) 25(1)(13) 24T U=1325;,P=0,303
Tamafio de nidada dia 13 (nimero de pollos) 5(0)(12) 52)X7) U=250,P=0,151
Exito reproductivo (%) 100(17)(13) 83(25)(7N) =335, P=0,342
Peso medio nidada dia 13 (g) 14,9+ 1,1(12) 14,2+ 0,6(7) ti7=1,53; P=0,145
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2.3.6 Desempeiio y éxito reproductivo en relacién al tipo de pareja y factores
estacionales

En los afios 2010 y 2011 se presentaron cuatro y ocho parejas repetidas,
respectivamente. Mientras que en los afios 2010 y 2011, se presentaron nueve y 13 parejas
con reproduccién temprana, respectivamente. Se ha descrito que el desempefio y éxito
reproductivo de las parejas puede ser afectado por la experiencia de las parejas (e.g.,
parejas repetidas) y por la estacionalidad (e.g., Bried & Jouventin, 1999; Bried et al., 2003;
Moreno et al.,,2005). En relacién a lo anterior las variables del desempefio y éxito
reproductivo de las parejas no estuvieron relacionadas con el tipo de la pareja o fecha de
inicio de la reproduccién (GLM, Afie: 2010, P > 0,355; Afio: 2011, P > 0,069). Igual
resultado se presento al analizar los datos de ambos afios de manera conjunta (GLMM, P

>>0,398; 0,001 < R’ <0,014). ‘

De manera puntual, la parejas de rayadito que se repitieron entre el afio 2010 y 2011
(n = 8) no presentaron un mejor desempefio o éxito reproductivo durante el segundo afio del
vinculo (duracién del perfodo de puesta mas incubacién: Wilcoxon, P = 0,173; tamafio de
la puesta: Wilcoxon, P = 0,715; tamafio de la nidada: Wilcoxon, P = 0,686; o al éxito
reproductivo: Wilcoxon, P = 0,402). Por otra parte, las variables de desempefio y éxito
reproductivo no presentaron estacionalidad durante el afio 2011, es decir, que a medida que
transcurre la estacién reproductiva no se presenta disminucién o incremento en el
desempefio y €xito reproductivo de las parejf:ts con respecto al periodo tiempo puesta mas

tiempo incubacién (rsz= -0,03; P = 0,906), tamafio de la puesta (rs520= 0,02; P = 0,927),

tamafio nidada (rs520= -0,23; P = 0,345), peso medio nidada (rs,15= -0,07; P = 0,789) y éxito
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reproductivo, (g520= -0,40; P = 0,081). Estos resultados sugieren que. el tipo de pareja o

estacionalidad no se asocian con el desempefio o éxito reproductivo de las parejas.
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2.4 DISCUSION

Se encontrd una clara evidencia de emparejamiento social selectivo negativo (i.e.,
discordante) asociado a la variacién en peso corporal y longitud del ala (a través del analisis
de componentes principales) entre las parejas que iniciaron la puesta al inicio de la estacién
reproductiva. El desempefio reproductivo de las parejas en las cunales se establecid el
emparejamiento discordante, no fue mejor al de las parejas sin dicho patrén de
emparejamiento de acuerdo al tamafio de puesta, nidada, y éxito reproductivo, entre otras.
Los resultados sugieren que la conducta de emparejamiento pudiese no-tener vn valor para
la adecuaci6n biolégica dentro de esta poblacién. En parte, este resultado puede asociarse a
la baja variacién en las variables con las que se cuantifica el éxito reproductivo en aves
(e.g., tamafio de nidada), en particular en la especie estudiada donde el tamaifio de nidada
fluctiia normalmente entre 3 y 6 pollos. Lo anterior, limita la identificacién de diferencias
en el éxito reproductivo dentro de las parejas de una poblacién con algin patrén de
emparejamiento de aquellas que no exhiben dicho patrén (Sandercock, 1998). Por lo tanto,
es posible que la seleccion de pareja pueda estar asociada con en el éxito reproductivo enire
las parejas, en variables que no fueron cuantificadas en el presente estudio, como podria
ser, por ejemplo, tamafio de huevos, la tasa de reclutamiento de los pollos, entre otras

(Sandercock, 1998; van Rooij & Griffith, 2012).

Por otra parte, el emparejamiento concordante negativo (discordante) se ha registrado
en otras aves socialmente mondgamas de acuerdo a rasgos morfoldgicos (e.g., peso
corporal y longitud del pico; Jehl, 1970; Jonsson, 1987; Houtman & Fallé, 1994). Al

respecto, Jonsson (1987) sugirid que el emparejamiento discordante en aves socialmente
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mondgamas podria estar asociada a dos mecanismos: 1).Se1e‘cci6n natural (e.g., en especies
migratorias la disponibilidad de parejas puede ser mediada por el arribo diferencial de
machos y hembras a los sitios de anidacién de acuerdo a la condicién corporal); y 2)
Seleccién sexual (competencia intrasexual por pareja o seleccidn activa de pareja). Debido
a que el rayadito es una especie residente en el drea de estudio (Jaramillo, 2003) vy la
condicion corporal dentro de los machos y hembras que se emparejaron discordantemente o
no discordantemente no difiere (Machos: #;9 = -1,37; P = 0,188; Hembras: t;9 = -1,61; P =
0,125), es de esperarse que la disponibilidad de parejas no se encuentre mediada por el
arribo diferencial de machos y hembras al drea de anidacidn, como ocurre en paseriformes

migratorios {(e.g., Osorno et al., 2006).

El patrén de emparejamiento discordante asi como la estacionalidad en la
conformacion de parejas, sugieren la eleccion activa de pareja en el rayadito, como lo ha
planteado Moreno et al. (2007) previamente. Jénsson (1987) menciond que patrones de
estacionalidad en el emparejamiento de acuerdo a rasgos morfolégicos diferentes para cada
sexo, como los registrados en el rayadito (Figura C2-2), sugieren que alglin de los dos
sexos o ambos puede ser activamente seleccionados por el otro. Esta conducta de seleccién
activa de pareja en el rayadito podria ser estimulada por la similitud en la proporcién de.
sexos en adultos (Quirici et al., 2011) y/o por el cuidado biparental similar (Moreno et al.
2007).. Estos dos factores, podrian favorecer.la competencia por parejas y equilibrar Ia
balanza de la seleccién de pareja entre machos y hembras (Trivers, 1972; Emlen & Oring,

1977, Burley, 1986).
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La estacionalidad en la conformacién de las parejas, en la que se observd que los
machos de menor tamafio fueron los primeros en iniciar la reproduccidn, podria asociarse
posiblemente con una -preferenéia social de las hembras por este tipo de machos. Esta
preferencia quizis se deba al desempefio en cuidado parental que ofrecen los machos de
menor tamafio entre las aves. Al respecto, se ha descrito que un menor tamafio corporal en
los machos puede ser ventajoso para el desempefio durante el cuidado paternal, ya que estos
asignan mds tiempo a la incubacién u otras tareas del cuidado paternal que al forrajeo
(Petrie, 1983; Jénsson, 1987) durante un periodo de estrés energético critico como lo es la
incubacion v crianza de los pollos (Vleck, 1981; Aldrich & Raveling, 1983). Al respecto,
en el rayadito los machos con menor longitud del ala, que son, en general, los individuos de
menor tamafio corporal, presentan mayor tasa de aprovisionamiento de alimento a las crias

que los machos de mayor tamafio para este rasgo (véase Tabla C3-2).

Por otra parte, las hembras de mayor tamafio fueron las primeras en iniciar la
reproduccion (Figura C2-2). Es posible que los machos prefieran emparejarse con hembras
de mayor tamafio corporal, debido a que estas presentan una mayor capacidad reproductiva,
en relacion al tamafio de puesta o de los huevos (huevos de mayor tamafio presentan mayor
éxito de eclosion) (Nager & Zandt, 1994; Kolm et al,, 2007, Sinchez-Lafuente, 2004).
Lastimosamente, no se lograron establecer correlaciones entre el tamaiio de la puesta y el
peso corporal de las hembras en el rayadito, tampoco se conocen asoqiaciones entre el
volunllen del huevo y el tamafio de la hembra. Por lo tanto no es posible proponer una
asociacién entre los rasgos morfolégicos de las hembras, su capacidad reproductiva y una

posible preferencia de lo machos.
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En sintesis, el emparejamiento discordante detectado en un grupo de la poblacion
parece no afectar positivam.entc el desempefio o éxito reproductivo de las parejas, lo cual
sugiere que dicha conducta de emparejamiento pudiese no tener un valor para la adecuacién
biologica dentro de esta poblacién. Es posible que se logren establecer diferencias en el
éxito reproductivo entre las parejas, al ser incluidas ofras mediciones del éxito reproductivo

no incluidas en el presente estudio, como lo es Ia tasa de reclutamiento de los pollos.
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3 PATERNIDAD Y CUIDADO PATERNAL EN EL RAYADITO, Aphrastura

spinicauda

"Resumen. Diversos modelos tedricos y trabajos empiricos han sugerido una relacion
inversa entre los niveles de paternidad extra-pareja dentro de las nidadas y el cuidado
paternal. En el presente estudio se puso a prueba esta relacién en una poblacién del
rayadito (dphrastura spinicauda), wn furnérido, socialmente mondgamo y con
cuidado biparental, El andlisis de paternidad basado en microsatélites de 37 nidadas
durante dos afios en la isla Navarino (Chile), reveld niveles moderados de paternidad
extra-pareja dentro de las nidadas (el 43% de las nidadas contenfan por lo menos una
cria extra-pareja). Se indagaron las posibles relaciones entre la frecuencia de crias
extra-paraje en las nidadas y dos variables del cuidado paternal (aprovisionamiento
de alimento y extraccion de sacos fecales). Contrariamente a la hi"pétesi.s planteada,
los niveles de paternidad extra-pareja dentro de las nidadas no afectaron el esfuerzo
en cuidado paternal en el rayadito. Es posible que la ausencia de ajustes en el
esfuerzo en el cuidado paternal en relacién-a la certeza en la paternidad dentro de las
nidadas en el rayadito, se deba a que los machos no cuentan con mecanismos
asociados a sefiales (e.g., conducta de la hembra, atractivo de los vecinos o vigilancia
de la pareja) que les permitan evaluar la paternidad entre las nidadas o porque quizis
aun contando con sefiales no realicen ajustes. Lo anterior quizas se presente, porque
al reducir el esfiterzo en cuidado paternal en respuesta a la presencia de crias extra~
pareja podrian reducir la sobrevivencia de sus propias crias dentro de la nidada.
Adicionalmente, se establecié que los machos de menor tamafio (en funcién a la
longitud del ala) parecen ser mejores aprovisionadores para las crias. Esta relacion
entre la morfologia y el cuidado parental de los machos podria asociarse con la

seleccion de pareja social por parte de las hembras.
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3.1 INTRODUCCION

El cuidado biparental de las crias es un atributo comiin en los sistemas de apareamiento
monogémico (Wickler'& Seibt, 1981). Se considera al cuidado biparental como un factor
clave para explicar la aparicién y p'ersistencia de la monogamia en las aves, ya que ésta
refleja 1a medida en la cual el cuidado parental es fundamental para el éxito reproductivo de
los padres (Cézilly & Danchin, 2008) y la sobrevivencia de las crias‘(Griiter & Taborsky,
2004). En las aves, el cuidado parental es un recurso valioso, que presenta variaciones en la
asignacién de esfuerzo que hacen machos y hembras a sus descendientes, las cuales afectan
el desarrollo y éxito de las crias; y por ende, en el éxito reproductivo de los padres (Johnson
et al., 1992; Markman et al., 1996; Paredes et al., 2005; Royle et al., 2006). Aunque en el
90% de las especies de aves es comiin el cuidado biparen(tal, el cuidado no es siempre
compartido equitativamente entre los sexos; en general las hembras son las que participan

en una mayor proporcion del cuidado parental (Lack 1968).

Uno de los temas de mayor interés para la biologfa evolutiva es la comprensién de la
relacion entre la paternidad v el cuidado paternal en especies con cilidado biparental. La
relacién entre la paternidad y el cuidado parental se puede esperar si hay un compromiso
entre la reproduccién presente y futura, es decir, si la cantidad de inversién en cuidado
paternal en la nidada actual afecta algiin componente de la adecuacion biolégica del macho
(Trivers, 1972; Alonzo & Klug, 2012). En general se ha argumentado que los padres
deberian invertir mas en el cuidado parental de las crias cuanto estas tienen una mayor

probabilidad de estar emparentadas con ellos (Alonzo & Klug, 2012). Modelos tedricos han

sugerido una relacién inversa entre el nivel de paternidad (i.e., proporcién de crias extra-
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pareja dentro de la nidada) y el esfuerzo en cuidado parental de los machos, ya que se
espera que los machos no inviertan en cuidado paternal en crias con paternidad dudosa
(Trivers, 1972; Mgller & Cuervo, 2000; Kokko & Jennions, 2008). En especies con altas
tasas de paternidad extra-pareja, la seleccidn natural deberia favorecer a los. machos que
inviertan en menores cuidados parentalés y en mayor bisqueda de cGpulas extra-pareja

(Westneat & Sherman, 1993).

Investigaciones empiricas han descrito correlaciones entre paternidad y cuidado
paternal (Meller & Birkhead, 1993), asi como una relacion positiva entre las diferencias en
las paternidades dentro de las nidadas y el cuidado paternal (Freeman-Gallant, 1996).
Estudios comparativos en aves concuerdan con esta idea, encontrindose una relacidn
inversa entre los niveles de extra-paternidad y el cuidado paternal (Meller & Birkhead,
1993; Schwagmeyer et al., 1999). Maller & Cuervo (2000) mencionan que los machos
participan més en diferentes aspectos del cuidado parental (construccién del nido,
incubacién y provision de alimento) al aumentar la certeza de su paternidad. Por lo tanto, se
espera que en especies con cuidado biparental necesario para el éxito de las crias, se

presenten niveles bajos de paternidad extra-pareja (Gienapp & Merild, 2010).

En concordancia con lo anterior, Alonzo (2009) menciona que en el 47% de los
estudios realizados en aves, el cuidado parental por parte de los machos decrecié con la
disminucién en la proporcion df: la paternidad dentro de la nidada. Ante las variaciones en
el cuidado parental en relacion a la paternidad, se ha sugerido que los machos pueden ser
capaces de evaluar su nivel de paternidad a partir de sefiales que pueden proveer

informacién acerca de la certeza de paternidad en el intento reproductivo actual (Sheldon &
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Ellegren, 1998). Dichas sefiales pueden estar asociadas a las conductas de la pareja (e.g.,
hembras que participan de copulas extra-pareja), a la calidad de los machos vecinos (e.g.,
atractivo) o aun al esfuerzo del macho por vigilar a su pareja durante el periodo fértil

(Sheldon & Ellegren, 1998).

Adicionalmente, diversos factores han sido asociados con la variacion en el esfuerzo
que en las labores del cuidado parental (e.g., incubacién y provision de alimento) que
realizan los individuos dentro de una poblacién. Las variaciones en el cuidado parental
entre los individuos han sido asociadas a caracteristicas morfoldgicas (tamafio corporal),

condicion corporal caracteristicas de la nidada (tamafio) (Aldrich & Raveling, 1983; Petrie,
1983; J6nsson, 1987, Clutton-Brock, 1991; Rosa & Murphy, 1994; Sheldon & Ellegren,
1998; Steinegger & Taborsky, 2007). No obstante, las variaciones en el esfuerzo del
cuidado paternal, pueden también estar asociadas con el tiempo invertido en otras
actividades, que en el caso de los machos podria ser la bisqueda de fertilizaciones extra-

pareja (Kvarnemo, 2010).

En el rayadito (dphrastura spinicauda) se han descrito algunos roles del cuidado
biparental en una poblacién en la isla Chiloé, Chile. Al respecto, machos y* hembras no
difieren en el cuidado parental durante la crianza (tiempo dentro de la caja de anidacidn, y
aprovisionamiento de alimento) pero si enla limpieza del nido, ya que las hembras extraen
casi el doble de sacos fecales por unidad de tiempo que los machos (Moreno et a;l., 2007).
Aungue en este mismo estidio se indago acerca de las relaciones entre rasgos morfoldgicos
y el cuidado parental, el reducido nimero de observaciones limité los andlisis y la

identificacién de patrones (Moreno et al., 2007). Con respecto a la biologia reproductiva, se
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- ha descrito que la anidacion del rayadito es ésincrénica en relacién a la fecha de puesta, la
incubacion se inicia cuando el tltimo huevo es puesto. El tamafio de nidada oscila entre
cuatro y seis pollos, no presenta sesgos en la proporcion de sexos en los polios (Moreno et
-al., 2005; Quirici et al., 2011). Para una poblacién en la isla Navarino, se determiné que la
frecuencia de crias extra-pareja dentro de las nidadas oscila entre el 0 y 100% de los pollos,
adicionalmente, dentro de las nidadas no se presenta parasitismo de puesta (Bargsted,
2013). En particular se desconoce si las variaciones en el cuidado paternal que se observan
a nivel poblacional estdn asociadas con los niveles de paternidad dentro de las nidadas. De
acuerdo a lo anterior, se espera que si el esfuerzo en el cuidado paternal covaria con la
certeza de la paternidad dentro de las nidadas, se espera un menor esfuerzo en ¢l cuidado

paternal dentro de las nidadas con mayor frecuencia de crias extra-pareja (EP).
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3.2 METODOS

3.2.1 Area de estudio

La isla Navarino (54°55°S, 67°40°W) se encuentra localizada en el extremo sur de
Chile, 5 km al sur de la isla Grande de Tierra del Fuego, en Ia Reserva de la Biosfera Cabo
de Hornos. La precipitacion en el 4rea alcanza los 450 mm por afio, con nieve durante el
invierno, humedad relativa media del 84%, y una temperatura media anual de 6° C (Ippi et
al., 2011). Las 156 cajas de anidacién que fueron monitoreadas durante las primaveras
australes (octubre — diciembre) de los afios 2010 y 2011, se encuentran localizadas a 3 km
al occidente de Puerto Williams (Comuna de Cabo de Homos). Las cajas estdn ubicadas en
los bordes de bosques perturbados y en regeneracion, dominados por tres especies del
género Nothofagus (N. pumilio, N. antarctica y N. betuloides). Los parches de bosque antes
descritos se encuentran inmersos en una matriz de pastos dedicados principalmente al

pastoreo de vacas.

3.2.2 Seguimiento de las aves que nidifican en cajas

Durante los afios 2010 y 2011 fueron seguidas en total 39 parejas reproductivas
{(n2010 = 19 v maon = 20) que nidificaron en las cajas de anidacion. Las cajas de anidacion
durante el perfodo de estudio fueron revisadas a intervalos regulares que permitieron
registrar de forma precisa la fenologia reproductiva de la parejas (e.g., las cajas nido se
visitaron diariamente durante la incubacién y los dias proximos a la eclosién, para poder

tomar un registro preciso sobre la fecha de eclosion).
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3.2.3 Morfometria de adultos y pollos, y sexado de adultos
La técnica y fecha de captura de adultos y pollos, asi como los rasgos
morfométricos medidos y los procedimientos para el sexado molecular de los adultos se

presentan en forma detallada en la seccion 2.2.5.

3.2.4 Fenologia reproductiva y éxito reproductivo

A cada pareja de rayaditos que nidificaron en las cajas de anidacién durante las
estaciones reproductivas 2010 y 2011, se le regisird la fecha de eclosién, tamaiio de nidada
(ntimero de pollos en el dia 13 de cria, siendo el dia de la eclosién = dia 0); peso de la

nidada (peso corporal promedio de los polios €l dia 13).

3.2.5 Andilisis de paternidad

Un total de 32 machos, 33 hembras y 176 pollos (95 -y 81 pollos respectivamente
para cada afio) de 37 nidos fueron muestreados en ¢l estudio durante los afios 2010 y 2011.
A cada individuo (adultos y pollos) se le colecté una muestra de sangre por puncion de la
vena braquial (60 ul). La extraccion del ADN se realiz6 de acuerdo al procedimiento
descrito en Ja seccién anterior. Los padres sociales fueron identificados como aquellos
individuos atfapados dentro de la caja nido y que incubaron y realizaron las tareas de
crianza de los pollos. Todos los individuos fueron analizados usando seis marcadores

microsatélites aislados del rayadito y previamente empleados para analisis de paternidad
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(*1, 3, *5, *8, *14, 18, Tabla C2-1, Bargsted 2013). Los procedimientos y técnicas
empleadas para la amplificacién de los loci y posterior analisis se presentan en forma

detallada en Bargsted (2013).

Para determinar el parentesco entre padres sociales y pollos se empleé la
aproximacién basada en la méxima verosimilitud implementada en el programa CERVUS
(version 3.0.3. Marshall et al., 1998). La confianza en la asignacion de los parentescos se
determina a partir de criterios que se generan por simulacién, en los que se tiene en cuenta
el nfimero y 1a proporcién de padres candidatos incluidos en la muestra, la frecuencia de los
alelos, el porcentaje de genotipos perdidos (datos) y los errores de muestreo {Lehtonen et
al. 2009). Este programa permite comparar el genotipo de varios posibles padres con el
genotipo de todos los pollos de la muestra, e incluye los genotipos de las madres para dar
una mayor robustez a los analisis. Como criterio para la asignacion de la paternidad se
emplearon las puntuaciones Delta, que son la diferencia entre los logaritmos de la razdn de
méxima verosimilitud (LOD) entre la pareja de dos primeros candidatos (Gienapp &
Merilé, 2010). Los analisis de paternidad fueron realizados de manera independiente para

cada afio. El nivel de confianza para la asignacion de la paternidad oscilo entre el 85 y 95%.

Los criterios de simulaci6én con respecto a la proporcién de machos muestreados fue
del 0,84 para ambos afios (estos valores se estimaron al contabilizar el mimero de machos
con nidos en cavidade‘-s naturales y en cajas 'de anidacién dentro del drea de estudio que no
cuentan con informacién genotipica). Las proporciones de loci incluidos en los analisis para
cada afio fueron 0,89 y 0,86 respectivamente (valores estimados desde los dates de la

muestra). El error en genotipos fue asumido como del 1% (Lehtonen et al., 2009; Gienapp
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& Merild, 2010). En los casos en el que el programa no asignd el padre social ;:omo el mas
probable padre de un individuo (pollo), los genotipos del pollo, del probable padre
candidato y el padre social fueron examinadas en detalle antes de designar al pollo como
extra-pareja. Si la puntuacidn Delta fue igual a cero entre el padre "social y un segundo
macho en la poblacidn, la cria fue siempre asignada al padre social, Para el analisis de
paternidad sélo se incluyeron nidadas con el genotipo del padre social, a los pollos con
menos de tres loci no se les asignd paternidad. Se establecié la proporcién de extra
paternidad dentro de cada nidada, como el mimero de pollos engendrados por el padre extra

social en relacién al niimero total de pollos con paternidad asignada dentro de la nidada.

3.2.6 Cuidado parental

Las observaciones del cuidado parental fueron obtenidas durante el dia 17 después
de la eclosi6n (Afio 2010: #n = 19, Afio 2011: n = 20 parejas). La actividad en las cajas nido
fue registrada con videocdmaras Sony Handycam Full HD por periodos de 2,5 horas para
ambos afios. Fueron obtenidas 47,5 y 50,0 horas de observacion para los afios 2010 y 2011,
respectivamente. El niimero de visitas con alimento (aprovisionamiento) y el niimero de '
veces que los sacos fecales fueron removidos (remocién de sacos fecales) fueron
registrados a partir de los videos. Todas las variables del cuidado parental fueron

expresadas por hora de observacién.
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3.2.7 Analisis de datos

Se comparé el cuidado parental entre machos y hembras por medio de la prueba
pareada de ¢ para cada afio por separado. Se indagd la asociacién entre variables del
cuidado paternal y la morfologia de los machos por medio del indice de correlacién parcial
de Spearman (ry,.), efectuando correccién por el tamafio de 1a nidada. En este analisis solo
fueron incluidas variables dimérficas (peso corporal, longitud del ala y CP2, véase seccion
2.2.6,2.3.1 y Anexos 1 y 2). En este andlisis también fue incluida la condicién corporal de
los machos, la cual fue estimada por medio de los residuales de la regresién lineal peso
corporal vs. longitud del tarso (véase Chuang-Dobbs et al. 2001). El indice de correlacién
parcial de Spearman también fue empleado para correlacionar las variables del cuidado
paternal con el tamafio y peso medio de la nidada, corrigiendo por el cuidado materno. Los
analisis fueron realizados en R versién 3.1.1 (R Development Core Team, 201 1), por medio

del paquete ppcor.

Las asociaciones entre el cuidado paternal y la frecuencia de crias extra-pareja
dentro de la nidada fueron exploradas por medio modelos lineales generalizados (MLG).
Las variables del cuidado paternal fueron transformadas lineal (x), raiz cuadrada (Vx),
cuadratica (x2} y exponencial (e*) (Sheldon & Ellegren, 1998). De igual manera se
emplearon modelos logisticos (distribucién binomial) para explorar esta relacién (a las -
nidadas con al menos una cria extra-pareja se les. asigné el valof 1, mienfras que a las
nidadas sin crias extra-pareja el valor 0 en la variable dependiente). También se utilizaron
modelos aditivos generalizados (GAM, distribucién cuasi Poisson) para establecer las

posibles relaciones no lineales entre el cuidado paternal y la frecuencia de crias extra-pareja
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dentro de las nidadas. Estos andlisis se realizaron entre y dentro cada afio (para los modelos
entre afios, la variable afio fue tomada como aleatoria, para ello se emplearon modelos
lineales generalizados mixtos, GLMM). Se presenta como resultado de los GLMM el R%,
(marginal, sélo tiene en cuenta el componente fijo) y el R%. (condicional, tiene en cuenta

ambos componentes del modelo) (Nakagawa & Schielzeth, 2013).

Se comparo el cuidado paternal entre machos a diferentes frecuencias de crias extra-
pareja dentro de la nidada por medio de la prueba de ¢ para muestras independientes (la
distribucién normal de los datos fue evaluada por la prueba de Shapiro-Wilk, mientras que
la homogeneidad de varianzas por la prueba de Levene). Por tiltimo, se compard el cui;iado
paternal de machos sin ninguna cria extra-pareja dentro de la nidada en relacién a los
machos con una frecuencia de crias extra-pareja del 100%, para ello se empleé la
distribucién normal estindar (z). Los andlisis fueron realizados en R versién 3.1.1 (R
Development Core Team, 2011), para ello se emplearon los paquetes MASS, MuMIn,

mgcv, Ime4, lattice y Matrix,
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3.3 RESULTADOS

3.3.1 Proporcién de paternidad

El niimero observado de alelos por locus dentro de la poblacién oscild desde 3 (loci
*8) hasta 16 (loci *5) con un niimero medio de alelos de 10,0 y 9,2; respectivamer'lte en
cada afio. La heterocigocidad observada oscild desde 0,405 hasta 0,840 (locus 18 y *5
respectivamente), con promedios de heterocigocidad de 0,66 y 0,64 para los afios 2010 y
2011, respectivamente. Los locus *1 y *5 se desviaron del equilibrio de Hardy-Weinberg
.(Anelxo 4). La frecuencia de alelos nulos por cada locus fue inferior a 0,06 y 0,08 para los
aﬁosﬂ 2010 y 2011, respectivamente. Las probabilidad especifica de cada locus de no-
exclusion cuando el segundo padre es conocido fue estimada para un rango entre 0,251
(loci *5) y 0,759 (loci 18) (Anexo 4). La probabilidad general de no-exclusién del segundo
padre a partir de seis marcadores microsatélites usados fueron de 0,0097 y 0,0082 para los
afios 2010 y 2011, respectivamente. De los 176 pollos muestreados, al 84% (n = 148) le fue
asignada la paternidad, correspondiendo el 72% asignado al padre social y el 28% a
" fertilizaciones extra-pareja social. La frecuencia crias extra-pareja dentro de las nidadas

oscilé entre 0,0 y 1,0 en ambos afios (Anexo 5).

3.3.2 Cuidado parental en machos y hembras

En el rayadito, machos y hembras no difieren en el cuidado parental en relacién a la
provisién de alimento o remocién de sacos fecales. Ambos sexos visitaron el nido con
alimento en tasas similares (Afio 2010, 2Q: 13,8+5,9; 34: 16,8+7,7, #Hg = -297;, P =

0,051; Afio 2011, 99: 17,78,5; 33: 17,0£11,8; 13 = 0,240; P = 0,813). Un resultado
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similar se presenté al comparar la remocién de sacos fecales dentro de las parejas (Afio
2010, 2@: 2,5¢1,3; 83 2,71,6; 13 = -0,56; P = 0,579; Afio 2011, 292: 2,8+0,9; 3&:

2,4%1,5; h3 = 0,70; P =0,490).

3.3.3 Cuidado paternal, tamafio de nidada y merfologia de los machos

El aprovisionamiento de alimento por parte de los machos no estuvo correlacionado
con el tamafio de 1a nidada (Afio 2010: 7519 = 0,45; P = 0,054; Afio 2011: rg19=0,44; P =
0,057) ni con el peso medio ‘de la nidada (Afio 2010: r5;5 = ~0,29; P = 0,235; Afio 2011:
rsp9 = 0,09; P = (,723). El aprovisionamiento tampoco presenté estacionalidad en ningiin
afio (Afio 2010: rg 9 = 0,05; P = 0,848; Afio 2011: rs5y9 = -0,44; P'= 0,056). La tasa de
remocidn de sacos fecales por parte de los machos tampoco estuvo correlacionada con el
tamafio de la nidada (Afio 2010: r519= 0,05; P = 0,838; Afic 2011: rs19=0,15; P=0,533) 0
con el péso medio de la nidada (Afio 2010: r5,3=-0,33; P = 0,181; Afio 2011: r519=-0,02;

P=0,944),

Por ofra parte, la longitud del ala en los machos estuvo correlacionada
negativamente con la tasa de aprovisionamiento a las crias (rs19 = -0,48; P = 0,033), es
decir, la menor longitud del ala en los machos se asocia con un incremento en la tasa de

aprovisionamiento de alimento a los pollos (Tabla C3-1).
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Tabla C3- 1. Correlaciones (coeficiente de correlacién parcial de Spearman, rg) entre
rasgos morfométricos (peso corporal, longitud del ala e indice de tamafio corporal CP2) y
condicién corporal, con el cuidado paternal de 4. spinicauda (tasa de aprovisionamiento y
tasa de remocién de sacos fecales), corregidos por el tamafio de la nidada, durante las
estaciones reproductivas 2010-2011. Correlaciones significativas P < 0,05 son denotadas
con asterisco (*).

Aprovisionamiento Remocidn sacos fecales

Aito 2010
Peso corporal rs,19 = 0,004; P=0,986 rs19=0,01; P= 0,957
Longitud ala rs19=-0,28; P=0,252 rs19=-0,28; P=0,252
CP2 rs19= 0,25, P=0,304 rs10=0,35; P=0,141
Condicién corporal rs19=-0,14; P=0,574  rs19=-0,03; P =10,888
Aiio 2011
Peso corporal rs,19 = -0,08; P =0,740 rs19=-0,14; P=0,573
Longitud ala rs19=-0,47; P=0,030*  rg19=-0,05; P=0,829
CP2 rsis=-0,07;P=0,772  r513=027, P=0,282

Condicioén corporal rs19=0,04; P= 0,878 rs19=-0,12; P=10,621

Tabla C3- 2. Modelos lineales generales (transformacion lineal, cuadratica, rafz cuadrada y
exponencial), modelos logisticos (distribucién binomial) y modelos aditivos generales
(distribucién cuasi Poisson) para evaluar la relacién entre la proporcién de la paternidad
dentro de la nidada y el cuidado paternal. Para todos los modelos se presenta la
significancia (P) de la variable del cuidado parental en el modelo.

Transformacién . Logistico MAG
x Vx x* e*
Aiio 2010

Aprovisionamiento 0,146 0,126 0,199 0,506 0,327 0,587
Remocion sacos fecales 0,544 0,591 0,435 0,287 0,356 0,623

Aiio 2011 .
- Aprovisionamiento 0,375 0,158 0,782 0,659 0,745 0,340
Remocién sacos fecales 0,627 0,372 0,882 0,942 0,854 0,371

3.3.4 Cuidado paternal y frecuencia de crias extra-pareja dentro de la nidada

La frecuencia de crias extra-pareja (EP) dentro de las nidadas no se relacion6
significativamente con ninguna de las dos variables del cuidado paternal, al ser examinadas

la relaciones en cada afio por separado (P > 0,126; Tabla C3-2). No se presentaron
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asociaciones entre las variables del cuidado paternal y la frecuencia de crias extra-pareja
dentro de las nidadas entre afios (MLGM, Aprovisionamiento P = 0,273; Rn = 0,10;
Remocién de sacos fecales P = 0,497; R, = 0,03). Tampoco se presentd relacién entre la
frecuencia de crias EP y el aprovisionamiento de alimento al ser corregida la correlacién
por la longitud del ala (rs,16 = -0,17; P = 0,523). La tasa de aprovisionamiento de alimento y
remocién de sacos fecales no difirié entre los machos sin crias EP dentro de la nidada de
aquellos con al menos una cria EP o de aquellos machos con més del 50% de las crias EP
(P > 0,199; Tabla C3-3). El cuidado paternal de dos machos (uno para cada afio) con 100%
de crfas EP dentro de la nidada no difirié del cuidado paternal de machos sin crias EP
(Tabla C3-4). Todos los resultados sugieren que los machos no realizan ajustes en el

cuidado paternal en relacion a la frecuencia de crias EP dentro de las nidadas.

Tabla C3- 3. Comparacion entre el cuidado paternal de nidadas con paternidades del 100%
de los pollos asignadas al padre social en relacién a nidadas con al menos un pollo extra-
pareja o con menos del 50% de los pollos del padre social.

Al menos una cria extra-  Frecuencia de crias

pareja dentro de la extra-pareja > 50%
nidada dentro de la nidada
Ao 2010
Aprovisionamiento ' t17=0,97, P=10,344 t1s=1,34; P=0,199 .
Extraccion de sacos fecales t17=091; P=0,374 f15=10,60; P=0,555
Aiio 2011
Aprovisionamiento t15=0,31; P=10,762 t13=0,27; P=0,791
Extraccidn de sacos fecales tis=0,17; P=0,865 h3=0,10; P=0,919
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Tabla C3- 4. Comparacién del cuidado paternal entre machos sin crias extra-pareja y
machos con el 100% de las crias extra-pareja dentro de la nidada

Machos sin crias Macho con 100% de z(P)
extra-pareja dentro de  crias extra-pareja dentro
la nidada de la nidada

Afio 2010
Aprovisionamiento 17,97 + 7,74 (13) 9,2 0,743
Remocidn sacos fecales 2,98 £ 1,75 (13) . 3,6 0,277
Afio 2011
Aprovisionamiento 18,80 + 8,01 (9) 14,4 0,417
Remocion sacos fecales 2,53+ 1,21 (9) 2,8 0,176
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3.4 DISCUSION

El estudio de la respuesta del cuidado parental de los machos ante la variacion en la
certeza de la paternidad dentro de la nidada, se basa en el compromiso entre el vaior
reproductivo presente y futuro (Sheldon & Ellegren, 1998; Alonzo & Kiug, 2012).
Tedricamente se espera que los machos inviertan menos cuidado paternal en crias actuales
con baja certeza en la paternidad, con el fin de invertir més en una futura reproduccién con
mayor certeza en la paternidad, dandose ajustes e;l el cuidado paternal en relacién a la
paternidad (Alonzo, 2009). Contrariamente a la hipétesis planteada, los niveles de

paternidad dentro de las nidadas de rayadito no afectaron el esfuerzo en cuidado paternal.

Se han sugerido dos causas para explicar la falta de ajustes en el esfuerzo en
cuidado paternal en relacién a los niveles de paternidad dentro de la nidada, donde una
causa se deberia a que los machos no pueden reconocer sus propias crias dentro de la
nidada y otra causa corresponderia a que Ios machos no cuentan con mecanismos que
actiien como sefiales (e.g., conducta de la hembra, atractivo de los vecinos o vigilancia de la
pareja, Sheldon & Ellegren, 1998) que les permitan evaluar la posible pérdida de la
paternidad dentro de la nidada (Peterson et al., 2001). En ambos casos, cualquier reduccién
en el esfuerzo en cuidado paternal en respuesta a la presencia o no de crias extra-pareja,
podria reducir la supervivencia de las posibles crias propias dentro de la nidada (Davies et
al.,, 1992; Leonard et al.,, 1995; Westneat et al., 1995; Dickinson, 2003). Es decir, los
machos al ajustar el esfuerzo en cuidado paternal podrian reducir de la supervivencia de sus

propias crias (Peterson et al., 2001; Alonzo, 2009).
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De igual forma también se ha sugerido que la falta de ajustes en el cuidado paternal
en relacién a los niveles de paternidad es independiente de las sefiales que permiten a los
machos evaluar el nivel de paternidad dentro de la nidada, como se ha observado en el
Azulejo occidental (Sialia mexicana), la cual es una especie socialmente mondgama, con
crias extra-pareja en un 45% de nidos (Alonzo & Klug, 2012). Al manipular las sefiales que
pueden actnar como indicadores d_e la certeza de la paternidad dentro de la nidada, se
observé que los machos no realizaron ajustes en el cuidado paternal (Dickinson, 2003). Es
posible que este resultado se deba a que los machos de S. mexicana presentan una baja
Supervivenc-ia entre estaciones reproductivas, y por lo tanto, seria potencialmente
adaptativo el no reducir la provision de cuidado paternal en respuesta a la pérdida de la

paternidad, si asf aseguran la supervivencia de sus crias (Dickinson, 2003).

Teniendo en cuenta que los machos del rayadito de la poblacién estudiada
participan en promedio tan s6lo de dos estaciones reproductivas (datos no publicados), y
que la pérdida total de la paternidad dentro de las nidadas no es frecuente (89% de las
nidadas estudiadas durante los dos afios contienen por lo menos una cria del padre social).
Es posible que los machos del rayadito al tratar de asegurar el éxito de sus propias crias y

por ende su éxito reproductivo, no realicen ajustes en el cuidado paternal.

También se ha sugerido que las variaciones en el cuidado paternal podrian asociarse
con el tiempo que los machos asignan a la biisqueda de cdpulas extra-pareja (Kvarnemo,
2010). En el rayadito parece no ser asi, los machos que parasitaron nidadas, ganaron

fertilizaciones extra-pareja con hembras sincronizadas en su periodo fértil con su pareja
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social. Por lo tanto, no se presenté superposicion entre las actividades del cuidado paternal

y la busqueda de copulas extra-pareja.

Por otra parte, la correlacién negativa entre la longitud del ala de los machos vy la tasa
de aprovisionamiento que éstos realizan, sugiere que los machos con menor tamafio podrian
actuar como mejores proveedores de atencién a las nidadas. Asociaciones entre rasgos
morfologicos y el desempefio en el cuidado parental han sido previamente descritas en
aves. Diversos estudios han sugerido que los machos de menor tamafio son més eficientes
en el vuelo de forrajeo y en la captura de presas como alimento para las crias en relacién a
los machos de mayor tamafio (e.g., Aldrich & Raveling, 1983; Petrie, 1983; Jonsson, 1987).
También se ha propuesto que dichos rasgos podrian estar asociadas a la seleccidn de pareja

social, en este caso por parte de las hembras.

En sintesis, las variaciones en el cuidado paternal en el rayadito parecen no
encontrarse asociadas con los niveles de paternidad dentro de las nidadas. Es posible que
los machos no cuenten con sefiales que les permitan discriminar dentro de la nidada la
presencia de crias extra-pareja y por lo tanto, no se den ajustes en el esfuerzo en el cuidado
paternal. Por otro lado, aun existiendo las sefiales, es posible que los machos no realicen
ajustes en su cuidado paternal debido al riesgo de reducir la supervivencia. de sus propias

crias dentro de la nidada.
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4 PATERNIDAD EXTRA-PAREJA Y OPORTUNIDAD PARA LA SELECCION
SEXUAL EN EL RAYADITO Aphrastura spinicauda

Resumen. Se examind el impacto de las paternidades ‘extra-pareja en la oportunidad
para la selecci6n sexual en el rayadito (dphrastura spinicauda). El rayadito es un ave
socialmente mondgama' con una sola nidada por estacién reproductiva y con paternidad
extra-pareja (PEP). Las PEPs fueron comunes en los dos afios de estudio (43% de las
nidadas contenian pollos extra-pareja (EP) y el 28% de todos los pollos fueron producto
de fertilizaciones EP). Un total del 40% de los machos ganaron fertilizaciones extra-
pareja y solo un 16% sufrieron parasitismo reciproco. La varianza estandarizada del
éxito reproductivo real de los machos fue en promedio para los afios de estudio 3,1
veces superior a la varianza estandarizada del éxito reproductivo aparente. El
componente del éxito reproductivo extra-pareja de los machos (E) fue el de mayor
contribucién dentro de la descomposicion de la varianza del éxito reproductivo real
(represento para ambos afios el 85 y 70% de la varianza estandarizada del ERR).
Adicionalmente, el éxito reproductivo dentro de la pareja social (D) y real se
relacionaron positivamente con el peso y condicidn corporal de los machos. Por ofro
lado, factores ecoldgicos (espaciales y temporales) no se relacionaron con las variables
del éxito reproductivo. Finalmente, los machos con nidadas parasitadas.presentaron
menor peso ¥ condicién corporal que los machos no parasitados. En particular, los
machos parasitados fueron de menor peso corporal que los machos que los parasitaron.
Los resultados sugieren que la paternidad extra-pareja confribuye a incrementar la
varianza en el éxito reproductivo real de los machos y puede potencialmente
incrementar la seleccion sexual en estos. Esto posiblemente se debe a que los machos
que ganan crias extra-pareja también aseguran el éxito reproductivo dentro de la pareja

social (baja frecuencia de parasitismo reciproco entre los machos).
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4.1 INTRODUCCION

La seleccién sexual ha influenciado la historia evolutiva de las aves, v es ampliamente
reconocida como la base del dimorfismo en tamafio corporal y en plumaje entre especies
poliginicas y en especies que presentan sistemas reproductivos de tipo lek (Darwin, 1871,
Andersson, 1994). Como tal, la fuerza de Ia seleccion sexual esta directamente asociada con
la diferencia en la varianza del éxito reproductivo entre sexos (Arnold & Wade, 1984a;
Arnold & Wade, 1984b; Andersson, 1994). En concordancia con lo anterior, histdricamente
se ha considerado que la seleccion sexual no se presenta o es débil dentro de las especies
socialmente mondgamas, ya que dentro de éstas no se presentan diferencias en la varianza
en el éxito reproductivo entre los sexos (Dolan et al., 2007). Aunque cerca del 90% de las
especies de aves son consideradas socialmente mondgamas (Lack, 1968), dura.nte las dos
ultimas décadas los avances en las herramientas moleculares han psrmitido establecer la
ocurrencia de paternidades extra-pareja (PEP) en ellas (Meoller, 1998). Andlisis moleculares
de paternidad han revelado que la monogamia genética es poco comiin en muchas especies
de aves, y que la PEP es un fendmeno comin en muchas especies socialmente monégamas
(Griffith et al., 2002). Al respecto, Webster et al. (1995) y Meller & Ninni (1998) han
sugerido que la PEP puede sustancialmente incrementar la varianza en el éxito reproductivo
entre los machos, y consecuentemente, incrementar la oportunidad para la seleccién sexual
(al incrementar la varianza en la adecuacién bioldgica de los machos). Esto se debe a que la
variacién en el éxito reproductivo debido a la variacién en el éxito de apareamiento

constituye la “materia prima” de la seleccion sexual (Emlen & Oring, 1977).
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Sin embargo, altas tasas de PEP no necesariamente incrementan la varianza en el
éxito reproductivo de los machos en especies socialmente mondgamas (Webster et al.,
1995; Freeman-Gallant et al., 2005; Whittingham & Dunn, 2605). Por ejemplo, si los
machos que buscan fertilizaciones extra-pareja lo hacen a expensas de perder la paternidad
dentro de la pareja social (D) (e.g., como resultado de dedicar menos tiempo a la vigilancia
de la pareja social), entonces las fertilizaciones extra-pareja ganadas son negadas por la
pérdida de paternidad en la pareja social, como resultado del parasitismo reciproco entre
machos (Freeman-Gallant et al., 2005). Consecuentemente, la fertilizaciones extra-pareja
puede llegar a tener poco efecto sobre la variacién total del éxito reproductivo de los
machos (Webster et al., 1995; Freeman-Gallant et al., 2005; Whittingham & Dunn, 2005).
Ciertamente la oportunidad para la selt.accién sexual seria mayor cuaﬁdo una pequefia
proporcidén de los machos engendran la mayoria de las crias (e.g., Dunn & Cockburn,
1999). El efecto de la extra paternidad en el incremento de la varianza del éxito
reproductivo de los machos no es consistente entre estudios, en algunos se ha descrito el
incremento de la varianza (Richardson & Burke, 2001; Dolan et al., 2007) y en otros no

(Freeman-Gallant et al., 2005),

La frecuencia de PEP depende de factores ecoldgicos que afectan la tasa de
encuentros entre hembras y machos extra-pareja, siendo la distribucion temporal y espacial
de las parejas un factor que influencia la frecuencia de PEP (Yezerinac & Weatherhead,
1997; Richardson & Burke, 2001; Westneat & Stewart, 2003). La densidad de nidos ha sido
un factor tradicionalmente evocado para explicar la variacién intraespecifica en la tasa de

PEP (Mayer & Passinelli, 2013). Diversos estudios han enconfrado que la proporcion de
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2
crias exfra-pareja dentro de la nidadas se incrementa con la densidad de nidos (una mayor
cantidad de vecinos) (Richardson & Burke, 2001; Charmantier & Perret, 2004). Al
respecto, algunos estudios han identificado que los pollos extra-pareja fueron engendrados
por machos vecinos al territorio de la hembra, lo cual ha sugerido que limitaciones
espaciales en el movimiento podrian constrefiir la seleccion de parejas adicionales (extra-

parejas) a los machos vecinos (Kempenaers et al., 1997; Stutchbury et al., 1997).

La variacién en la sincronia reproductiva de las hembras es otra explicacion clasica
para la variacién intraespecifica en la tasa de PEP (Garcia-Navas et al., 2014). La influencia
de la sincronia reproductiva es particularmente controversial, algunos autores han sugerido
que los emparejamiento extra-pareja pueden incrementarse a mayores niveles de sincronfa
reproductiva (ya que permite a las hembras evaluar simultineamente a potenciales extra-
parejas que estin simultineamente realizando exhibiciones de cortejo, Stutchbury &
Morton, 1995) o decrecer {(con muchos machos dedicados a la vigilancia de la pareja hay
pocos machos disponibles para buscar extra-pareja, Thusius et al., 2001). Aun asf diversas
investigaciones apoyan una u otra hipdtesis (Yezerinac & Weatherhead, 1997; Chuang-
Dobbs et al., 1999). Pocos estudios han aportado informacién concluyente acerca de la
relacion entre la sincronia y la tasa de PEP. A la fecha, la evidencia para cualquiera de las
dos hipdtesis es poco concluyente (véase Garcia-Navas et al, 2014). De acuerdo a lo
anterior, estos dos factores ecoldgicos pueden afectar el éxito reproductivo de los machos

1

dentro la poblacién (Dolan et al., 2007).

El rayadito (Aphrastura spinicauda) es una especie socialmente mondgama

(Remsen, 2003), con dimorfismo sexual en el peso corporal, longitud del tarso y ala
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(Moreno et al,, 2007). Esta especie presenta cuidado biparental similar en ambos sexos
.(Moreno et al., 2007). Las parejas realizan una tinica puesta (entre tres y seis huevos) en
cada estacién reproductiva (Moreno et al, 2005). El dimorfismo sexual en el rayadito
(ligeramente por encima del rango ‘de dimorfismo encontrado en otras especies socialmente
mondgamas; véase Delestrade, 2001; Murphy, 2007); y algunas caracteristicas
conductuales como el emparejamiento concordante (Moreno et al., 2007) y la ocurrencia de
paternidades extra-pareja (Bargsted, 2013) sugieren que la seleccion isexual podria operar
en esta especie. Adicionalmente, algunas caracteristicas reproductivas del rayadito como la
ocurrencia de una tinica nidada por pareja por estacion reproductiva, conlleva a que la
varianza en el éxito reproductivo de los machos esté limitado a la habilidad de cada macho
de asegurar el éxito dentro de la pareja social (D, con una sola hembra) y a ganar
fertilizaciones EP. Especies socialmente mondgamas con las caracteristicas antes descritas,
han sido sugeridas como modelos ideales para evaluar la influencia potencial de las

paternidades EP en la oportunidad de la seleccién sexual (Dolan et al., 2007).

De acuerdo a lo anterior, si la paternidad extra-pareja incrementa la varianza en el
éxito reproductivo de los machos del rayadito, entonces la paternidad extra-pareja
confribuird sustancialmente a incrementar la oportunidad para la seleccién sexual en los

machos.
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4.2 METODOS

42,1 Area de estudio

La isla Navarino (54°55°S, 67°40"W) se encuentra localizada en el extremo sur de
Chile, 5 km al sur de la isla Grande de Tierra del Fuego, en la Reserva de la Biosfera Cabo
de Hornos. La precipitacion en el 4rea alcanza los 450 mm por afio, con nieve durante el
invierno, humedad relativa media del 84%, y una temperatura media anual de 6° C (Ippi et
al,, 2011). Las 156 cajas de anidacién que fueron monitoreadas durante las primaveras
australes (octubre -~ diciembre) de los afios 2010 y 2011, se encuentran localizadas a 3 km
al occidente de Puerto Williams (Comuna de Cabo de Hornos). Las cajas estan ubicadas en
los bordes de bosques perturbados y en regeneracion, dominados por tres especies del
género Nothofagus (N. pumilio, N. antarctica y N. betuloides). Los parches de bosque antes
descritos se encuentran inmersos en una matriz de pastos dedicados principalmente al

pastoreo de vacas.

4.2.2 Segunimiento de las aves que nidifican en cajas

Durante los afios 2010 y 2011 fueron seguidas en total 37 parejas reproductivas
(#2010 = 20 ¥ naon = 17) que nidificaron en las cajas de anidacién. Las cajas de anidacién
fueron visitadas diariamente durante el periodo de estudio para registrar de forma precisa la
fenologia reproductiva (fecha de pt‘lesta y duracién de Ia puesta). Las cajas de anidacién y

los nidos en cavidades naturales (que se encontraban a una distancia no superior a la
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distancia méaxima promedio entre las tres cajas nido mds cercanas, 190 m) fueron

cuantificados y geo-referenciados.

4.2.3 Morfometria y sexado de adultos

La técnica v fecha de captura de los adultos, asi como los rasgos morfométricos
medidos v los procedimientos para el sexado molecular de los adultos se presentan en

forma detallada en la seccion 2.2.5.

4.2.4 Analisis de paternidad
Un total de 32 machos, 33 hembras y 176 pollos (95 y 81 pollos respectivamente

para cada afio) de 37 cajas de anidacién fueron muestreados durante los afios 2010 y 2011.
La extraccion del ADN se realizd de acuerdo al procedimiento antes descrito. Los padres
sociales fueron identificados como aquellos individuos atrapados dentro de la caja de
anidacién v que incubaron y realizaron las tareas de crianza de los pollos. Todos los
individuos fueron analizados usando seis marcadores microsatélites aislados del rayadito y
previamente empleados para andlisis de paternidad (*1, 3, *5, *8, *14, 18, Tabla C2-1,
Bargsted 2013). Los procedimientos y técnicas empleadas para la amplificacién de los loci

y posterior andlisis se presentan en Bargsted (2013).

Para determinar el parentesco entre los machos adultos y pollos se empled la
aproximacion basada en la maxima verosimilitud implementada en CERVUS (version
3.0.3. Marshall et al., 1998). La confianza en la asignacion de los parentescos se determina

a partir de criterios que se generan por simulacién, en los que se tiene en cuenta el nimero
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y la proporcién de padres candidatos incluidos en la muestra, la frecuencia de los alelos, el
porcentaje de genotipos perdidos {datos extraviados) y los errores de muestreo (Lehtonen et
al., 2009). Este programa permite comparar el genotipo de varios posibles padres con el
genotipo de todos los pollos de la muestra, e incluye los genotipos de las madres para dar
una mayor robustez a los andlisis. Los anélisis de paternidad fueron realizados de manera
independiente para cada afio. El nivel de confianza para la asignacion de la paternidad

oscilo entre el 85 y 95%.

Como criterio para la asignacion de la paternidad se emplearon las puntuaciones
Delta, que son la diferencia entre los logaritmos de la razén de méaxima verosimilitud
(LOD) entre la pareja de dos.primeros candidatos (Gienapp & Merild, 2010). Los analisis
de paternidad fueron realizados de manera independiente para cada afio. Los criterios de
simulacion con respecto a la proporcién de machos muestreados fue del 0,84 para ambos
afios (estos valores se estimaron al contabilizar el nimero de machos aduitos con nidos en
cavidades naturales y en cajas de anidacién dentro del area de estudio que no cuentan con
informaci6n genotipica). Las proporciones de loci incluidos en los anélisis para cada afio
fueron 0,89 y 0,86 respectivamente (valores estimados desde los datos de la muestra). El
error en genotipos fue asumido como del 1% (Lehtonen et al., 2009; Gienapp & Merils,

2010).

En los casos en el que el programa no asigno el padre social como el més probable
padre de un individuo (pollo), los genotipos del pollo, del probable padre candidato y. el
padre social fueron examinados en detalle antes de designar al pollo como extra-pareja

social, St el genotipo de la cria concuerda tanto con €l padre social y un segundo macho en
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]a poblacién muestreada (puntuacion Delta = 0), la cria fue siempre asignada al padre social
(se presentd en dos ocasiones). Se asigné la paternidad extra-pareja al identificar cuales
machos (si se presentaba alguno) coincidian en todos los loci con el pollo. Todos los
machos capturados durante el mismo afio, u observados durante el segundo afio (no
capturados) fueron considerados como posibles padres extra-pareja. Se consideré como
verdadero engendrador de un ‘pollo extra-pareja si: 1) El padre dentro de la pareja fue
excluido como posible padre (no se presenta entre los dos mejores candidatos); 2) El macho
extra-pareja coincidio en el 100% de los loci; 3) El primer macho extra-pareja candidato
present$ puntuacion Delta positiva en relacién al segundo posible padre candidato. Para el
anélisis de paternidad s6lo se incluyeron nidadas con el genotipo del padre social, a los
pollos con menos de tres "loci no se les asigné la paternidad. Se establecio la proporcién de
extra paternidad dentro de cada nidada, como el niimero de pollos engendrados por el padre
extra social en relacién al mimero total de pollos con paternidad asignada dentro de la

nidada.

4.2.5 Andlisis de datos

Se defini6 el éxito reproductivo de un individuo como el niimero de pollos que
alcanzaron la edad a la cual fue tomada la muesira de sangre (dia 13). Esta edad fue
seleccionada debido a que el niimero de pollos a esta edad no difiere del nimero de pollos
que alcanzan a ser volantones (Obs. Pers). El éxito reproductivo aparente (ERA), fue
definide como el niimero de crias del macho genotipificadas dentro de su propio nido (sin-

tener en cuenta las paternidades, es decir, el nimero de crias de la pareja social) y el éxito
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1
reproductivo real (ERR) como el mimero de pollos que un macho engendr6 dentro de todos

los nidos (éxito reproductivo dentro de la pareja “D” més éxito reproductivo extra-pareja
“E™) (Dolaq etal., 2007; Baleng;er et al., 2009). Para establecer la influencia de la PEP en la
oportunidad de la seleccién sexual en el rayadito se compard la varianza estandarizada del
éxito reproductivo real y aparente (/rrr/fera), por medio de una prueba de homogeneidad
de varianzas de Hartley, Frax (Dolan et al., 2007). La Jgrr ¥ Jera fueron cuantificadas como
la varianza dividida por la media® (Arnold & Wade, 1984a; Arnold & Wade, 1984b). Las
varianzas estandarizadas del éxito reproductivo real y aparente fueron estimadas por
separado para cada afio. A manera de referencia un cuociente mayor a uno entre Jerr//Era
es interpretado como evidencia de que la PEP puede potencialmente incrementar la

seleccitn sexual en los machos (Garcia-Navas et al., 2014).

Subsecuentemente, para identificar cuales componentes del éxito reproductivo de
los machos tienen una mayor contribucidn al /zgg, la varianza total del éxito reproductivo
fue dividida entre dos' componentes aditivos que corresponden a la contribucidn hecha por
los pollos engendrados con la pareja social (D), las crias engendradas extra-pareja social
(E) y la covarianza entre D y E, de acuerdo al modelo descrito por Webster et al. (1995).
Para determinar si todos los machos fueron igualmente susceptibles a ser parasitados, se
comparé la distribuci()r-i de pollos extra-pareja entre los nidos, con la distribucién esperada
de acuerdo a la frecuencia de pollos con paternidad extra-pareja en todoes los nidos (Lifjeld

etal., 1993).

-

Las variables morfologicas de los machos incluidas en los andlisis fueron peso

corporal, longitud del tarso, longitud del ala, CP1 y CP2 (véase seccién 2.2.6, 2.3.1 y
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Anexos 1y 2). En este analisis también fue incluida la condicion corporal de los machos, 1a
cual fue estimada por medio de los residuales de la regresién lineal peso corporal vs.
longitud del tarso (véase Chuang-Dobbs et al. 2001). Las variables de los factores
ecolégicos asociados con la distribucién temporal y espacial de posibles parejas fueron la
fecha de puesta, sincronizacién reproductiva de las hembras y distancia entre de nidos
(Dolan et al., 2007; Garcia-Navas et al., 2014). La fecha de puesta fue definida como la
fecha en la cual la hembra deposité el primer huevo. Se cuantifico el indice de
sincronizacién reproductiva (IS,) para cada hembra (ecuacién indicada mas adelante),

como el porcentaje promedio de hembras que son fértiles durante el periodo fértil de la
‘hembra focal. El IS, fue cuantificado para cada hembra de acuerdo c:on Marsden & Evans
(2004). Donde, F es el ntmero total de hembras reproductivas en Ia poblacidn; f;,, es el
namero de hembras fértiles (a excepcidon de la hembra focal p, de la poblacion el dia i); y
tp es el nimero de dias fértiles de la hembra p. El periodo fértil de cada hembra fue
definido de acuerdo a la informacién disponible para otros paseriformes (Weatherhead,
1997; Yezerinac & Weatherhead, 1997), comenzando cinco dias antes de que el primer

huevo fuese puesto y terminando el dia que el peniltimo huevo fue colocado.

by
I%—P%ﬁ**mo

e F-1

La sincronizacién reproductiva poblacional fue del 35,7 y 42,0% para los afios 2010
y 2011, respectivamente (100% indica sincronizacién en la reproduccién en todas las

hembras). La distancia en metros entre nidos fue establecida de acuerdo al vecino més

¢
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it
cercano o la distancia promedio a los tres vecinos mis cercanos (caja nido o nido en

cavidad) (Dolan et al., 2007).

Las relaciones entre el éxito reproductivo de los machos dentro de la pareja socijal
(D), extra-pareja (E) y real (D+E) y las variables de los factores ecoldgicos y morfologicas
de los machos fiieron analizadas para los afios 2010 y 2011 de manera conjunta (rn = 37),
para ello se emplearon modelos lineales generalizados mixtos (GLMM, distribucién
Poisson). Adicionalmente, los machos fueron categorizados en las siguientes categorias en
relacion a la ocurrencia de pollos genéticamente ajenos a ellos en sus nidos, y en relacion a
si son padres genéticos de pollos de nidos ajenos: (al) macho parasitado (pareja de una
hembra adultera, véase Soler et al., 2001) o (a2) no parasitado, y en machos (b1) sin o (b2)
con crias extra-pareja (macho pardsito). Las comparaciones de rasgos morfolégicos de los
machos de acuerdo a las categorias antes descritas se realizaron por medio de GLMM
(distribucién Binomial). En los GLMM fue incluido como factor aleatorio el afio. Se
presenta como resultado de los GLMM el R’ (marginal, sélo tiene en cuenta el
componente fijo) y el R% (condicional, tiene en cuenta ambos compenentes del modelo)
(Nakagawa & Schielzeth, 2013). Finalmente se realizaron comparaciones dé los rasgos
morfolégicos entre el macho parasitado y su correspondiente macho parasito por medio de
la prueba no paramétrica pareada de Wilcoxon. Los analisis fueron realizados en R versién
3.1.1 (R Development Core Team, 2011), para ello se emplearon los paquetes MASS,

MuMIn, mgev, lme4, lattice y Matrix. "

Para poder incluir en los andlisis las mediciones morfométricas de machos

capturados en pasadas estaciones reproductivas, se estableci6 la repetibilidad en la medida
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de cada rasgo morfométrico en los machos (consistencia entre medidas repetidas de un
rasgo morfométrico en un mismo individuo) por medio del coeficiente de correlacién intra-
clase (r;) (Lessells & Boag, 1987). El #; fue calculado para todos los rasgos morfométricos
de los machos a partir de la medicién del mismo individuo en afios diferentes (Lessells &
Boag, 1987). Se establecid repetibilidad en el peso corporal (r; = 0,71; Fiz13 = 5,75; P =
0,002) y la longitud de la rectriz (#; = 0,47; Fi2,13 = 2,76; P = 0,041) de los machos. Por lo
tanto, estos dos rasgos morfométricos de los machos medidos durante el 2010 fueron
incluidos en los andlisis de 2011, cuando el macho obtuvo EP pero no fue capturado

(inicamente un macho).
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4.3 RESULTADOS

4.3.1 Niveles de paternidad extra pareja

El niimero observado de alelos por locus dentro de la poblacion oscilé desde 3 (loci
*8) hasta 16 (loci *5) con un niimero medio de alelos de 10,0 y 9,2 respectivamente en
cada afio. La heterocigocidad observada oscilé desde 0,405 hasta 0,840 (locus 18 y *5
respectivamente), con promedios de heterocigocidad de 0,66 y 0,64 para los afios 2010 y
2011, respectivamente. Los locus *1 y *5 se desviaron del equilibrio de Hardy-Weinberg
(Tabla C2-1). La frecuencia de alelos nulos por cada locus fue inferior a 0,06 y 0,08 para
los afios 2010 y 2011, respectivamente. Las probabilidad especifica de cada locus de no-
exclusién cuando el segundo padre es conocido fue estimada para un rango entre 0,251
(loci *5) y 0,759 (loci 18) (Anexo 5). La probabilidad general de no-exclusién del segundo
padre a partir de seis marcadores microsatélites usados fueron de 0,0097 y 0,0082 para los

afios 2010 y 2011, respectivamente.

De los 148 pollos a los que se les asigné la paternidad, el 28% fueron producto de
fertilizaciones extra-pareja social. La frecuencia de pollos extra-pareja fue del 24 y 34%
para los afios 2010 y 2011, respectivamente (Tabla C4-1). En los dos afios, las paternidades
extra-pareja (PEP) se encontraron distribuidas en el 43% c‘le las nidadas incluidas en los
analisis (37 nidadas); la frecuencia EP en las nidadas fue del 35 y 53% en los afios 2010 y
2011, respectivamente, sin diferencias significativas entre afios (Prueba Exacta de Fisher, P
= 0,481). La frecuencia de pollos extr'a—pareja no se distribuyé aleatoriamente entre los
nidos (Afio 2010: X% = 3,98; P = 0,046; Afic 2011: X*, = 2,88; P = 0,089). El padre

genético pudo ser determinado para 28 pollos extra-pareja social. No se evidencid

o
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parasitismo de puesta entre las hembras al comparar los genotipos de las madres y los
pollos. El 40% de los machos ganaron crias extra-pareja en ambos afios. Sufrieron durante
los afios 2010 y 2011 parasitismo en su nidada, el 35 y 52% machos, respectivamente. Tan
solo un 16,7% de los machos sufrieron parasitismo reciproco es decir, que aunque ganaron

crias extra-pareja perdieron paternidades dentro la nidada con su pareja social.

Tabla C4- 1. Patrones de paternidad extra-pareja (PEP) a nivel poblacional por afio

Afio Nidadas Nidadas % Nidadas N de Nde NPollos %PEP
con PEP con PEP pollos pollos con PEP
muestreados  paternidad
2010 20 7 350 95 87 21 24,1
2011 17 9 52,9 81 61 21 34,4
Total 37 16 176 148 42

4.3.2 Oportunidad para la seleccién sexual

El éxito reproductivo aparente de los machos oscilé entre 1 y 6 pollos para cada
afio, con medias de 4,3 y 3,6 respectivamente para 2010 y 2011 (Tabla C4-2). El ntimero de
pollos engendrados por estacidn reproductiva (éxito reproductivo real) en promedio para
cada afio fue de 4,0 v 3,1 pollos respectivamente, con valores minimos y méximos de 0 a 6
pollos para el primer afio, y de 0 a 7 pollos en el segundo afio. El éxito reproductivo
aparente y real no difirieron entre afios (Prueba ¢ sin homogeneidad de varianzas, afio 2010:

P =0.981; afio 2011: P = 0.964). La varianza estandarizada del éxito reproductivo real de
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los machos fue 3,0 y 3,3 veces mayor que la varianza estandarizada del éxito reproductivo
aparente (ferr/Tira > 1), durante los afios 2010 y 2011, respectivamente (Fuax, P < 0.05). El
componente extra-pareja (E) fue el de mayor contribucién dentro de la descomposicion de
la varianza del éxito reproductivo real (85 y 70% de la varianza estandarizada del ERR).
Mientras que el éxito reproductivo dentro de la pareja (D) representé tan solo el 11 y 18%
de la varianza del ERR durante cada afio (Tabla C4-2). Los resultados anteriores sugieren
que la paternidad EP contribuye a incrementar Ia varianza en el éxito reproductivo real de

los machos y puede potencialmente incrementar la seleccién sexual en estos.

Tabla C4- 2. Exito reproductivo (ER) Aparente y Real, D (dentro de la pareja), E (Extra-
pareja) de los machos por afio. * = Covarianza entre Dy E )

n  Rango Media Varianza ~ Covarianza®

ER Aparente

2010 20 2-6 43 0,07

2011 17 1-6 3,6 0,17
ER Real

2010 20 06 4,0 2,54 0,08(3%)

2011 17 0-7 3,1 2,89 0,36(12%)
D

2010 20 0-6 3,3 0,29(11%)

2011 17 0-5 2,3 0,52(18%})
E

2010 20 0-3 0,7 2,17(85%)

2011 17 0-3 0,7 2,01(70%)
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4.3.3 Predictores del éxito D, E y Real de los machos y factores ecoldgicos

El éxito reproductivo de los machos dentro de la pareja social, extra-pareja o'real no
se relacioné significativamente con ninguna de las variables de los factores ecoldgicos
(densidad de nidos, sincronizacién reproductiva de las hembras o fecha de inicio de la

reproduccion) (P> 0,202; 0,01 < R%,, <0,05; Tabla C4-3).

Tabla C4- 3. Modelos lineales generalizados mixtos ‘entre el éxito reproductivé: de los
machos y factores ecoldgicos. Exito reproductivo dentro de la pareja (D), extra-pareja (E) y
real. Significancia de la variable de efecto fijo (P) y R%: (componente fijo del modelo).

Exito reproductivo

D E Real
Factores ecologicos P Ry P Rin P Ra
Sincronizaci6n reproductiva 0,518 0,01 0,318 0,05 0,872 . <0,01
Distancia nido cercano 0,225 0,05 0,793 <0,01 0,202 0,05
Distancia promedio 3 nidos 0,573 0,01 0,754 <0,01 0,522 0,01
Fecha de puesta 0,633 0,01 0,993 <0,01 0,632 <(),01

4.3.4 Predictores del éxito D, E y Real: morfologia y condicién cc;rporal

El éxito reproductivo de los machos dentro de la pareja social estuvo relacionado
positivamente con su peso corporal (P = 0,009) y con la condicién corporal (P = 0,015), y
de manera negativa con la longitud del ala (P = 0,046) (Tabla C4-4). El éxito reproductivo
extra-pareja de los machos no estuve relacionado con ninguna de las variables morfologicas
estudiadas (P > 0,301; 0,01 < R?,, <0,04; Tabla C4-4). Por ofra parte, el éxito reproductivo
real de los machos estuvo relacionado positivamente con el peso corporal (P = 0,037, R
=0,14).
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Tabla C4- 4. Modelos lineales generalizados mixtos (distribucién Poisson) para relacionar
el éxito reproductivo de los machos y rasgos morfologicos. Exito reproductivo dentro de la
pareja (D), extra-pareja (E) y real (D+E). Coeficiente (84), significancia de la variable de
efecto fijo (P) y R2m (componente fijo del modelo). P < 0.05 son denotadas con asterisco

).

Rasgos morfologicos Exito reproductivo de los machos
D

B P Ry
Peso corporal 0,41 0,009* 0,21
Longitud tarso -0,16 0,369 0,03
Longitud ala -0,11 0,046* 0,11
Longitud rectriz -0,01 0,543 0,01
CP1 0,18 0,110 0,07
Cp2 -011, 0,310 0,03
Condicidn corporal 0,38 0,015* 0,17

E

By P Ry
Peso corporal -0,19 0,537 0,01
Longitod tarso -0,05 0,897 <0,01
Longitud ala -0,10 0,387 ’ 0,03
Longitnd rectriz 0,03 0,301 0,04
CP1 -0,06 0,791 <0,01
CP2 0,16 0,420 0,02
Condicidén corporal -0,33 0,303 0,04

Real (D+E)

B, P ) R
Peso corporal 0,28 0,037* 0,14
Longitud tarso -0,15 0,315 0,03
Longitud ala -0,10 0,029* 0,12
Longitud rectriz -0,003 0,820 <0,01
CP1 0,13 0,159 0,06
CP2 -0,05 0,565 0,01
Condicion corporal 0,24 0,072 0,09

4.3.5 Comparaciones entre machos parasitados (con pérdida de Ia paternidad) y no
parasitados
Se establecid que siete y nueve machos presentaron pollos dentro de su nidada
social engendrados por otro macho en cada afio. La presencia de crias extra-pareja dentro
de las nidadas decrecié a medida que aumentd el tamafio y condicién corporal padre social
(Tabla C4-5), y aumento al reducirse la longitud del ala (Tabla C4-5). Para las otras
variables morfologicas (longitud del ala, tarso, rectriz, CP1, CP2 y condici6n corporal) no
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se presentaron relaciones significativas (Tabla C4-5). La presencia o no de crias extra-
pareja dentro de las nidadas no se relaciond con los factores ecoldgicos (MLGM, P >
0,096). Por otra parte, para los afios 2010 y 2011 se registraron ocho y siete machos que
lograron fertilizaciones extra-pareja (engendradores de pollos extra-pareja social),
respectivamente. Los machos sin y con crias extra-pareja no presentaron diferencias entre
la variables del tamafio y condicién corporal (Tabla C4-5). Los machos sin y con crias

extra-pareja no difirieron en los factores ecolégicos (MLGM, P > 0,321).

Tabla C4- 5. Modelos lineales generalizados mixtos (distribucion Binomial) para
relacionar rasgos morfol()gicos de machos parasitados (con pérdida de la paternidad) y no
parasitados; machos con y sin crias extra-pareja social. Durante las estaciones reproductwas
2010 y 2011, Coeficiente (Bl) significancia de la variable de efecto fijo (P), Ra
(componente fijo del modelo), R?, (componente fijo ¥ aleatorio del modelo). P < 0.05 son
denotadas con asterisco (*).

Rasgos morfologicos Machos parasitados v no parasitados
By P R'm R
Peso corporal -1,71 0,022* 0,28 0,37
Longitud tarso 1,29 0,522 0,16 0,17
Longitud ala 0,53 0,021* 0,21 0,29
Longitud rectriz 0,009 0,863 <0,01 <0,01
CPr1 -0,58 0,147 0,08 0,08
CPr2 0,67 0,062 0,13 0,17
Condicién corporal -1,43 0,028* 0,20 0,28
Machos con v sin crias extra-pareja
B, P R R
Peso corporal -0,16 0,745 <0,01 <0,01
Longitud tarso -0,21 0,708 <0,01 <(,01
Longitnd ala -0,18 0,342 0,03 0,03
Longitud rectriz 0,02 0,645 <(},01 <0,01
CP1 -0,10 0,791 <0,01 <0,01
CP2 0,29 0,378 0,03 0,03
Condicidn corporal -0,39 0,455 0,02 0,02
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4.3.6 Macho parasitado vs macho parasito de la nidada

Los machos que fueron parasitados fueron de menor peso corporal que los machos
que parasitaron su nidada (Wilcoxon, P = 0,038, Tabla C4-6). Para los otros rasgos
morfolégicos, no se presentaron diferencias significativas (Wilcoxon, P > 0,139; Tabla C4-
6). Los indices de tamafio corporal no difirieron entre estos dos grupos de machos (Afio
2010: CP1, Wilcoxon, P =0,721; CP2, WiIcoxor.l, P=0,575; Afio 2011: CP1, Wilcoxon, P
=(,374; CP2, Wilcoxon, P = 0,952), La fecha de puesta y la sincronizacién reproductiva de
las hembras emparejadas con el macho parasitado y el macho parésito no difirieron (Fecha
de puesta, afio 2010: Wilcoxon, P = 0,664; afio 2011: Wilcoxon, P = 0,812) o
(Sincronizacién reproductiva, afio 2010: Wilcoxon, P = 0,646; afio 2011: Wilcoxon, P =

0,635).

Tabla C4- 6. Morfologia de machos parasitados y parééitos, durante las estaciones
reproductivas 2010 (n = 10) y 2011 (» = 9), excepto para peso corporal y longitud de Ia
rectriz, #n = 10). Diferencias significativas P.< 0,05 son denotadas con asterisco (*).

Morfologia Machos Macho parasitado Macho parasito Wilcoxon
Mediana Min Mix Mediana Min  Miax P
Afio 2010
Peso corporal (g) 12,0 10,2 126 12,5 11,9 14,0 0,038*
Longitud tarso (mum) 20,5 20,1 223 20,4 19,5 21,3 0,386
Longitud ala (mam) 61,5 59,5 64,0 61,0 57,0 625 0,139

Longitud rectriz (mm) 63,7 59,0 82,0 69,5 60,0 82,0 0,508
Arfio 2011

Peso corporal (g) . 13,1 11,8 13,3 12,6 11,8 13,3 0,284
Longitud tarso (mm) 21,5 20,1 21,5 21,0 20,1 21,5 0,554
Longitud ala (mm) 60,0 59,0 64,0 60,0 58,0 62,0 0,767

Longitud rectriz (mm) 69,0 60,0 80,0 71,0 60,0 750 0,477
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4.4 DISCUSION

Las fertilizaciones extra-pateja juegan un papel importante en el sistema de
apareamiento del rayadito. En promedio, para 105 dos afios de estudio, el 43% de las
-nidadas contenfan por lo menos un pollo engendrado extra-pareja, y un 28% del total de los
pollos de la poblacién durante este periodo fueron engendrados por encuentros extra-pareja.
En otras especies de paseriformes socialmente mondgainas, el promedio de nidadas con
pollos extra-pareja oscila entre 0 y 86% (mediana: 27%, » = 63} y el porcentaje de pollos
extra-pareja entre 0 y 58% (mediana: 14%, » = 68) (Griffith et al., 2002; Byers et al,, 2004;
Whittingham & Dunn, 2005; Carvatho et al., 2006; Dolan et al., 2007; Lindstedt et al,,
2007; Balenger et al., 2009; Stewart et al., 2010). De acuerdo a lo anterior, los porcentajes
de pollos y nidadas con pollos extra-pareja en el rayadito se encuentran dentro del rango del

tercer cuartil para especies paseriformes socialmente monégamas.

La varianza estandarizada del éxito reproduc:,tivo real (/srr) de los machos fue en
promedio 3,1 veces superior a la varianza estandarizada del éxito reproductivo aparente
(Jgra). Este valor se encuentra en el rango 2,6 — 4,7 descrito para otras especies de aves
(Stutchbury et al., 1997; Sheldon & Ellegren, 1999; Johnsen et al., 2002). Un valor superior
a 1 en la relacién Jerr/lera se interpreta como evidencia de que la PEP puede incrementar
potencialmente la selecctén sexual en los mgchos (Arnold & Wade, 1984b; Gibbs et al.,
1990). El éxito reproductivo EP represent6 en promedio para los dos afios el' 77% de la
varianza total del éxito reproductivo real, mientras que el éxito reproductivo DP represento
en promedio tan solo el 15%. Lo anterior sugiere que la oportunidad para la seleccion

sexual en esta -poblacién del rayadito se encontraria asociada en mayor grado con la
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paternidad extra-pareja. Consecuentemente, los resultados sugieren que las PEP generan
una variacién sustancial en el éxito reproductivo entre los machos, lo cual indicaria un
fuerte potencial para que la seleccién sexual opere entre ellos, como ha sido descrito en el
Pinzén vulgar (Fringillia coelebs) y la Reinita de Pensilvania (Dendroica pensilvanica)

(Sheldon, 1994; Byers et al., 2004).

Se ha mencionado la importancia de la distribucién espacial y temporal de las
posibles parejas sociales o extras en la frecuencia u ocutrencia de las paternidades extra-
pareja (Thusius et al., 2001; Shuster & Wade, 2003). Aunque en el rayadito los machos que
ganaron crias extra-pareja fertilizaron hembras que se encontraban sincronizadas con su
pareja social, ninguno de los factores ecologicos evaluados (densidad de nidos, sincronia
reproductiva de las hembras y fecha de inicio de la reproduccién) estuvieron asociados con
el éxito reproductivo EP de los machos. Al igual que en el Azulejo oriental (Sialia sialis)
(Stewart et al.,, 2010), la distribucion espacial de los nidos no se, asocié con el éxito
reproductivo EP de los machos. En este caso los factores espaciales no serian un limitante
para el acceso y posible eleccion de parejas sexuales para cada sexo. Esto permitirfa que la
eleccidn de extra-pareja no se restrinja espacialmente, lo cual podria limitar el operar de la

seleccion sexual en la poblacion (Stewart et al., 2010).

La baja territorialidad observada entre rayaditos durante la estacion reproductiva

(Ippi et al, 2013), podria favorecer el desplazamiento de machos y hembras sin o

restricciones espaciales para la biisqueda de extra copulas, permitiendo que la eleccién de
pareja sexual no sea mediada por la distribucién espacial de los nidos (véase, Dolan et al,,

2007). Teniendo en cuenta que los factores ecoldgicos ‘estudiados no inciden en el éxito
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reproductivo de lo machos, es probablé que otros rasgos morfologicos y/o conductuales
favorezcan la competencia por parejas y/o la eleccidn por parte de las hembras (Yezerinac

& Weatherhead, 1997; Dolan et al., 2007).

El éxito reproductivo dentro de la pareja social y genética estuvo asociado de
manera positiva con el peso y condicién corporal de los machos. Ademéds, los machos
parasitados tuvieron menor peso e inferior condicién corporal que los no parasitados. Un
resultado similar se encontré al comparar en forma pareada al macho parasitado y su
correspondiente macho parasito. De acuerdo a lo anterior los machos de mayor tamafio y
condicién corporal parecen asegurar el éxito reproductivo dentro de la pareja social y ganar
fertilizaciones extra-pareja. Resultados similares han sido descritos en otras especies de
paseriformes donde los machos de mayor peso corporal o condicién corporal sufren menor
parasitismo de nidada y logran un mayor éxito feprqductivo extra-pareja (Bjornstad &

Lifjeld, 1997; Yezerinac & Weatherhead, 1997).

Al respecto, se ha descrito que en un escenario de competencia macho — mache por
paréjas, los machos parasitados suelen ser de menor tamafio o condicién corporal que los
machos parasitos de las nidadas (Kempenaers et al., 2001; Green et al., 2004; Hutchinson &
Griffith, 2008). Los machos debilitados o pequefios pierden mas paternidades con su pareja,
debido a que evitan confrontacionés territoriales con machos intrusos, o realizan menos
despliegues territoriales o son menos eficientes en la vigilancia de la pareja durante el
periodo fé;til (Bjerstad & Lifjeld, 1997; Yezerinac & Weatherhead, 1997; Moreno et al.,
2010). Aunque estas diferencias entre los machos también pueden ser el resultado de la

preferencia de las hembras por machos de mayor tamafio con conductas agresivas e
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intrusién a otros territorios. En el rayadito las conductas territoriales antagdnicas entre
coespecificos no se presentan (Ippi et al., 2013); y por lo tanto, es poco posible que factores
conductuales asociados a la competencia macho — macho tengan una fuerte incidencia en el

éxito reproductivo de los machos (Dolan et al., 2007; Moreno et al,, 2010).

‘En sintesis, en concordancia con la hipdtesis planteada, la paternidad extra-pareja
~ coniribuyé sustancialmente a la oportunidad para la seleccién sexual en el rayadito. Los
resultados sugieren que esto se debe a que los machos que ganan crias extra-pareja también
aseguran el éxito reproductivo dentro de la pareja social (baja frecuencia de parasitismo

reciproco entre los machos).
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5 DISCUSION GENERAL

Se registré evidencia de emparejamiento social selectivo negativo (i.e., discordante)
asociado a la variacién en peso corporal y longitud del ala (a través del analisis de
componentes principales; Capitulo 2, p. 18) entre parejas que iniciaron la puesta al inicio de

:
la estacion reproductiva. El desempefio reproductivo de las parejas en las cuales se
establecid emparejamiento discordante fue similar al de parejas sin emparejamiento
discordante, de acuerdo al tamafio de puesta, nidada, y éxito reproductivo, entre otras. Estos
resultados sugieren que la conducta de emparejamiento discordante no determina beneficios
en adecuacidn biologica dentro de esta poblacién actual. En parte, este resultado ‘puede
asociarse a la baja variacién en las variables con las que se cuantifica el éxito reproductivo
en aves (e.g., tamafio de nidada), en particular en la especie estudiada donde el tamafio de
nidada fluctia normalmente entre 3 y 6 pollos. Esto limita la deteccién de diferencias en
éxito reproductivo dentro de las parejas de una poblacién con algin pairén de
emparejamiento de aquellas que no exhiben dicho patrén (Sandercock, 1998). Por lo tanto,
no es posible descartar que la seleccién de pareja pueda determinar ventajas en el éxito
reproductivo en variables que no fueron cuantificadas en el presente estudio, como podria

ser, por ejemplo, tamafio de huevos, la tasa de reclutamiento de los pollos, entre otras

(Sandercock, 1998; van Rooij & Griffith, 2012).

El patrén de emparejamiento discordante asi como la estacionalidad en Ia
conformacioén de parejas, sugieren la eleccién activa de pareja en el rayadito, como lo ha

planteado Moreno et al. (2007) previamente. Patrones de estacionalidad en el
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emparejamicento de acuerdo a rasgos morfolégicos diferentes para cada sexo, como los
registrados en el rayadito, sugieren que alguno de los dos sexos o ambos puede ser
activamente seleccionados por el otro (Jonsson 1987). Esta conducta de seleccion activa de
pareja en el rayadito podria ser estimulada por la similitud en la proporcién de sexos en
adultos (Quirici et al., 2011) y/o por el cnidado biparental similar (Moreno et al. 2007).
Estos dos factores podrian favorecer la competencia por parejas y promover seleccion de

pareja en machos y hembras (Trivers, 1972; Emlen & Oring, 1977; Burley, 1986).

La estacionalidad en la conformacién de las parejas, en la que se observé que los
machos de menor tamafio fueron los primeros en iniciar la reproduccién, podria estar
asociado una preferencia social de las hembras por este tipo de machos. Esta preferencia
podria estar vinculada a la calidad del cuidado parental que ofrecen los machos de meneor
tamafio entre las aves. Se ha descrito que machos de menor tamafio asignan mas tiempo a la
incubacion u otras tareas del cuidado paternal que al forrajeo (Petrie, 1983; Jonsson, 1987)
durante un pe;riodo de estrés energético critico como lo es la incubacién y crianza de los
pollos (Vleck, 1981; Aldrich & Raveling, 1983). Al respecto, en el rayadito los machos con
menor longitud del ala, que son, en general, los individuos de menor tamafio corporal,
presentan mayor tasa de aprovisionamiento de alimento a las crias que los machos de

mayor tamafio para este rasgo.

Con respecto al efecto de la paternidad extra-pareja en la oportunidad para la
scleccion sexual (Capitulo 4, p. 63), se estableci6 que las fertilizaciones extra-pareja juegan
un papel importante en el sistema de apareamiento del rayadito. En promedio, para los dos

afios de estudio, el 43% de las nidadas contenfan por lo menos un pollo engendrado extra-
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pareja, y un 28% del total de los pollos de la poblacién durante este periodo fueron
engendrados por encuentros extra-pareja. Consecuentemente, los resultados sugieren que
las PEP (paternidad extra-pareja) generan una variacion sustancial en el éxito reproductivo
entre los IhaChOS, Io cual indicaria un fuerte potencial para que la seleccién sexual opere
entre ellos, como ha sido descrito en el Pinzén vulgar (Fringillia coelebs) y la Reinita de

Pensilvania (Dendroica pensilvanica) (Sheldon, 1994; Byers et al., 2004).

Se ha planteado que la distribucién espacial y temporal de las posibles parejas
socialés o extras tendriz efectos en la frecuencia u ocurrencia de las paternidades extra-
pareja (Thusius et al., 2001; Shuster & Wade, 2003). Aunque en el rayadito los machos que
ganaron crias extra-pareja fertilizaron hembras que se encontraban sincronizadas con su
pareja social, ninguno de los factores ecoldgicos evaluados (densidad de nidos, sincronia
reproductiva de las hembras y fecha de inicio de la reproduccidn) estuvieron asociados con
el éxito reproductivo extra pareja de los machos. Esto es similar a lo registrado en machos
del Azulejo oriental (Sialia sialis) (Stewart et al., 2010), donde la distribucion espacial de
los nidos 1o se asocié con el éxito. Esto sugiere que factores espaciales no limitarfan el
acceso y posible eleccidén de parejas sexuales de cada sexo. Esto permitiria que la eleccion
de extra-pareja no se restrinja espacialmente, lo cual podria limitar el operar de la seleccién

sexual en la poblacidn (Stéwart et al., 2010).

La baja territorialidad observada en rayaditos durante la estacién reproductiva (Ippi
et al., 2013) podria favorecer el desplazamiento de machos y hembras sin restricciones
espaciales para la biisqueda de cOpulas extra-pareja, permitiendo que la eleccidn de pareja

sexual no sea mediada por la distribucidon espacial de los nidos (Dolan et al., 2007).
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Teniendo en cuenta que los factores ecoldgicos estudiados no inciden en el éxito
reproductivo de los machos, es probable que otros rasgos morfolégicos y/o conductuales
(eg., tamafio corporal o agresividad) favorezcan la competencia por parejas y/o la eleccion

por parte de las hembras (Yezerinac & Weatherhead, 1997; Dolan et al., 2007).

El éxito reproductivo dentro de la pareja social y genética estuvo asociado de
manera positiva con el peso y condicién corporal de los machos (Capitulo 4, p. 66).
Ademas, los machos parasitados tuvieron menor peso e inferior condicion corporal que los
no parasitados. Un resultado similar se encontrd al comparar en forma pareada al macho
parasitado y su correspondiente macho pardsito. De acuerdo a lo anterior, los machos de
mayor tamafio y condicién corporal parecen asegurar el éxito reproductivo dentro de Ia
pareja social 'y ganar fertilizaciones extra-pareja. Estos resultados son similares a los
descritos en ofras especies de paseriformes donde los machos de mayor peso corporal o
condicién corporal sufren menor parasitismo de nidada y logran un mayor éxito
reproductivo extra-pareja (Bjernstad & Lifjeld, 1997; Yezerinac & Weatherhead, 1997). Al
respecto, s¢ ha descrito ql‘le en un escenario de competencia macho — macho por parejas,
los machos parasitados suelen ser de menor tamafio o condicién corporal que los machos
pardsitos de las nidadas (Kempenaers et al., 2001; Green et al., 2004; Hutchinson &

Griffith, 2008).

Los estudios sobre la respuesta del cuidado parental de los machos ante la variacion
en la certeza de la paternidad dentro de la nidada se basan en un compromiso entre el valor
reproductivo presente y futuro (Sheldon & Ellegren, 1998; Alonzo & Klug, 2012).

Tedricamente se espera que los machos inviertan menos cuidado paternal en crias actuales
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con baja certeza en la paternidad, con el fin de invertir mds en una futura reproduccién con
mayor certeza en la paternidad; esto debiese determinar ajustes en el cuidado paternal en
relacion a la paternidad (Alonzo, 2009). Contrariamente a la hipotesis planteada, los niveles
de paternidad dentro de las nidadas de rayadito no afectaron el esfuerzo en cuidado paternal

(Capitulo 3).

Se han sugerido dos causas para explicar la falta de ajustes en el cuidado paternal en
relacion a los niveles de paternidad dentro de la nidada. Por una parte, se ha planteado que
los machos serfan incapaces de reconocer sus propias crias dentro de la nidada.
Alternativamente, los machos no contarian con sefiales confiables (e.g., conducta de la
hembra, atractivo de los vecinos o vigilancia de la pareja, Sheldon & Ellegren, 1998) que
les permitan evaluar la posible pérdida de la paternidad dentro de la nidada (Peterson et al.,
2001). En ambos casos, cualquier reduccién en el esfuerzo en cuidado paternal en respuesta

-a la presencia o no de crias extra-pareja también podria reducir la supervivencia de crias
propias dentro de la nidada (Davies et al., 1992; Leonard et al., 1995; Westneat et al., 1995;
Dickinson, 2003). También se ha sugerido que la falta de ajustes en el cuidado paternal en
relacién a los niveles de paternidad es independiente.de las sefiales que permiten a los
machos evaluar el nivel de paternidad dentro 'de la nidada. Esto es algo que se ha observado
en el Azulejo occidental (Sialia mexicana), una especie socialmente mondgama y donde un
45% de los nidos incluye crias extra-pareja (Alonzo & Klug, 2012). En particular, la
manipulacién experimental de sefiales que actnarfan como indicadores de certeza de la
paternidad dentro de la nidada no determiné ajustes én el cuidado paternal de los maphos

(Dickinson, 2003). Es posible que este resultado se deba a que los machos de S. mexicana
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presentan una baja supervivencia entre estaciones reproductivas, y por lo tanto, seria
potencialmente adaptativo el que estos machos no reduzcan la pfrovisi()n de cuidado
paternal en respuesta a la pérdida de la paternidad como una manera de asegurar la
supervivencia de sus crfas (Dickinson, 2003). Los machos del rayadito de la poblacién
estudiada experimentan en promedio sdélo dos estaciones reproductivas (datos no
publicados). Dado que la pérdida total de paternidad dentro de las nidadas no es frecuente
(89% de las nidadas estudiadas durante Ios dos afios contienen por lo menos una cria del

padre social), es posible que los machos del rayadito no realicen ajustes en el cuidado

paternal como una estrategia para asegurar el éxito de sus propias crias.

Globalmente, los resultados de esta tesis aportan informacién original sobre la
historia natural del rayadito, relacionada con la forma de su emparejamiento social y
sexual, y del cuidado paternal. Esta tesis representa la primera cuantificacién empirica de la
oportunidad para la seleccién sexual en una especie de la familia Furnariidae (una de las
familias con mayor diversidad de especies en el Neotr6pico), donde no se detectd un efecto
significativo del patrén de emparejamiento social sobre el éxito reproductivo de las parejas.
Sin embargo, el patrén de emparejamiento detectado en la poblacidn estudiada apoya un
proceso de seleccidn activa de pareja por uno o ambos sexos (seleccién mutua de pareja) en
el rayadito. Con respecto al cuidado paternal del rayadito, se estableci6 por primera vez, la
asociacion entre la morfologfa de los machos y su desempefio en el cuidado paternal. Este
resultado proporciona una posible explicacidn a la eleccién de pareja social por parte las

hembras en esta especie.
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6 ANEXOS

Anexo 1. Peso y mediciones morfologicas (media £ DE, n entre paréntesis) de machos y
hembras adultos de A. spinicauda, durante las primaveras australes de 2010-2011.
Coeficiente de variacidon (CV). Diferencias significativas entre sexos después de la

correccion secuencial de Bonferroni son denotadas con asterisco (*).

Rasgo Macho cv Hembra ‘CV  Estadistico P

2010
Peso corporal (g) 12,7%0821) 67  11,4%0,521) 41 fw= 5,66 <0,001*
Longitud tarso (mm) 20,7+0,6(21) 3.0 20,0%0,521) 2.3 140=3,83 <0,001*
Longitud ala (mm) 60,9%1,7(21) 2.8  582+19(21) 3.2 f90=486  <0,001*
Longitud pico (inm) 134x1,121) 84  12,6%1,0021) 81  1f0=248 0,017
Longitud rectriz {mm) 68,0£6,621) %7 70,0:7,6(21) 108 fa =-0,90 0,372
Longitud espina {mm) 16,9£5,021) 296  18,9%4,1(21) 2L7 txn=-145 0,154
CP1 tio=2.28 0,028
Ccpr2 tp=-640  <0,001*

2011
Peso corporal (g} 12,840,5(20) 41 11,9%0,8(20) 69 =391  <0,001*
Longitud tarso (mm) 20,6+0,6(20) 3,1  196%0,7(20) 3,7 fwe=457  <0,001*
Longitud ala (mm) 60,4+2,0(20) 3.3 57,7%23(20) 40 =414 <0,001*
Longitud pico (mm) 14,140,720) 5.0  13,3£0,820) 6.0 “t5=13,66 0,002*
Longitud rectriz (nm) 68,4+63(20) 92  69,1%5420) 7.8  ts=-0,65 0,517
Longitud espina (mm) ©16,1453(20) 33,2 17,8%3,520) 194 1=-0,68 0,501
CP1 tg=-4,37 0,001
CP2 =395  <0,001*
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Anexo 2. Puntuaciones de los componentes principales (CP) y proporcién de la varianza
extraida de cada variable (comunalidades, COM) para el anilisis de las diferencias

morfolégicas entre machos y hembras, durante las estaciones reproductivas 2010-2012.

Rasgo Afio 2010 Afio 2011
CP1 CP2 CcCOoM CPl Cp2 COM

' Peso corporal . 0,368 -0,747 0,694 -0,420 0,689 0,651
Longitud tarso -0,063 -0,720 0,523 -0,574 0,378 0,472
Longitud ala 0,018 -0,893 0,798 -0,177 0,677 0,490
Longitud pico 0,729 -0,136 0,551 -0,740 0,185 0,583
Longitud rectriz -0,874 -0,247 0,826 0,734 0,601 0,910
Longitud espina -0,898 -0,143 0,828 0,783 0,405 0,776
Valores propios (A) 2,245 1,974 2,637 1,645
% de variacidn 37,40 32,89 37,29 27,41
% de variacién acumulada 37,40 70,29 37,29 64,70
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Anexo 3. Modelos lineales generalizados de efectos fijos y mixtos entre rasgos
morfolégicos de los machos (M) y los rasgos morfologicos de las hembras (H), tipo de
pareja (TP), fecha de la iniciacién de la reproduccién (FIR), afio e identidad de la pareja
(ID) para los afios 2010 y 2011, Peso corporal (PC), Componente Principal 1 y 2 (CP1 y
CP2, respectivamente), Condicién corporal (CC).

Modelo GLM R’ ajustado Estadistico
Afio 2010

PC(M) = PC(H) + TP + FIR -0,133 Fa16=041;, P=0,797
CP1(M) = CP1{(IH) + TP + FIR 0,015 Fa16=1,08; P=0,399
CP2(M) = CP2(H) + TP + FIR -0210 Fa16=0,13; P= 0,967
CC(M)=CC(H) + TP +FIR -0,201 Fa16=0,15; P=0,957

Afio 2011
PC(M) = PC(H) + TP + FIR 0,09 Fa15=1,46; P= 0,264
CP1(M) = CP1(H) + TP + FIR -0,05 Fa15=0,76; P= 0,564
CP2(M) =CP2(H) + TP + FIR 0,13 Fs15=1,73; P=0,196
CC(M) = CC(H) + TP + FIR 0,17 F415=1,95; P=0,154

Modelo GLMM

Afio 2010 y 2011 " R’ (marginal) R(condicional) J
PC(M) = PC(H) + Afio + ID 0,01 0,80
CP1(M) = CP1(H) + Afio + ID 0,07 0,55
CP2(M) =CP2(H) + Afio +ID 0,05 0,44
CC(M) = CC(H) + Afio + ID 0,004 0,70
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Anexo 4. Loci microsatelites utilizados para la determinacién del parentesco en cada afio.
N, ntimero de alelos observados; Ny niimero de individuos usados para los célculos; H,:
heterocigocidad observada; H,: heterocigocidad esperada; PIC: informacién polimérfica
contenida; HW: test de equilibrio Hardy-Weinberg (** expresan diferencias significativas
aun después de Correccion secuencial de Bonferroni, NS: no significativas); NE-2P:
Probabilidad media de no excluir un candidato parental, dado el genotipo de la crfa y la
madre.

Afio Locus Ny N H, H, PIC HW NE-2P
2010 *[ 7 127 0,661 0,731 0,679 ** (0,518
3 10 88 0,727 0,784 0,754 NS 0,406
*5 15 125 0,840 0,877 0,861 ** 0,251
*8 3 124 0,637 0,605 0,535 NS 0,673
*14 15 92 0,707 0813 0,787 NS 0,360
18 5 126 0405 0453 0407 NS 0759
2011 *] 7 66 0,561 0,694 0,63  ** 0,564
3 117 79 0,709 0,824 0,799 NS 0,345
*5 16 101 0,762 0,863 0,844 NS 0,276
*3 4 90 0,544 0,667 0,608 NS 0,594
*14 11 102 0,775 0,813 0,785 NS 0,366
18 6 88 0,455 0,489 0,460 NS 0,706
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Anexo 5. Resultados del andlisis de paternidad para nidadas -del rayadito durante las
estaciones reproductivas 2010 (r = 20) y 2011 (r = 17). Extra paternidad (EP)

Afio CajaNo  Tamafio nidada # Pollos con genotipo # Pollos #Pollos Frecuencia de
incluidos en el Padre  Extra Padre crias EP dentro
andlisis de paternidad Social social nidadas

2010 8 5 4 4 0 0,0
25 4 3 0 3 1,0
26 4 4 4 0 0,0
27 4 3 3 0 0,0
29 -6 6 6 0 0,0
44 6 6 4 2 0,3
46 6 5 2 "3 0,6
51 3 2 2 0 0,0
56 5 5 1 4 0,8
71 5 5 3 2 0,4
g0 4 4 2 2 0,5
88 6 6 6 0 0,0
90 3 3 3 0 0,0
98 5 5 5 0 0,0
122 5 5 5 0 0,0
129 5 5 0 ts 1,0
138 5 5 5 0 0,0
140 3 3 3 0 0,0
144 5 5 5 0 0,0
159 6 3 3 0 0,0

2011 8 5 4 0 4 1,0
14 5 2 1 1 0,5
18 3 3 3 0 0,0
22 5 2 1 1 0,5
27 5 1 1 0 0,0
33 6 6 5 1 0,2
42 5 4 4 0 0,0
43 4 3 3 0 0,0
60 5 5 1 4 0,8
80 5 1 1 0 0,0
86 5 5 5 0 0,0
90 5 4 2 2 0,5
102 6 4 2 2 0,5
119 5 5 3 2 0,4
137 3 3 3 v 0 0,0
149 4 4 0 4 1,0
160 5 5 5 0 0,0

Total 176 148 106 42
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