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El mosquero cardenalito
Pyrocephalus rubinus

Macho y hembra alimentando crias
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RESUMEN

Durante la reproduccién, el conflicto entre sexos determina la inversion de cada uno de
los padres en la crianza. En especies con sistema de apareamiento mondgamo,
tipicamente ambos padres cuidan la nidada, pero el grado y la participacién relativa de
machos y hembras varia entre especies y poblaciones. Por otro lado, en especies con
dimorfismo sexual es comun que el cuidado parental esté sesgado hacia las hembras.
El mosquero cardenalito Pyrocephalus rubinus es un ave mondgama sexualmente
dimoérfica con cuidado biparental. Los machos son de coloracién vistosa e invierten en
despliegues de cortejo elaborados. El objetivo de este estudio es evaluar en P. rubinus
si existe variacién en la inversién en el cuidado parental dependiendo de la condicién
de los padres y de las conductas de cortejo de los machos; asi mismo, evaluar la
inversidn parental relativa de machos y hembras. El trabajo de campo se realizd en
Tlaxcala, de marzo a agosto del 2000. Machos y hembras fueron capturados, marcados
con anillos de metal numerados y anillos de plastico de colores, pesados y medidos
(longitud de tarso) y fueron seguidos desde el establecimiento de los territorios hasta
el emplumado de las crias. Se realizaron registros focales diarios de 51 min. en los que
se anotaron frecuencias y duracion de conductas de cortejo y cuidado parental. De las
parejas se registré la fecha de puesta y eclosién de los huevos, y el éxito de la nidada.
Se encontré que el peso de los machos estd relacionado con la frecuencia de
alimentaciones a crias, pero no con el éxito reproductivo. En el caso de las hembras no
se encontré una relacién positiva entre su peso y las conductas de cuidado parental,
debido a posibles variaciones en el peso de las hembras a lo largo de la temporada.
Las conductas de cortejo de los machos no estuvieron relacionadas con su desempefio
en la crianza (alimentacion a crias, éxito reproductivo), pero se relacionaron con la
conducta de la hembra en el cuidado parental (incubacién); de igual modo, el peso de
los machos se relaciond con la frecuencia de alimentaciones de hembras a crias. Las
hembras parecen invertir mds en crias de machos de mayor peso. La inversién
parental de machos y hembras en P. rubinus es diferente: los machos invierten en
defensa de territorios y nidos, alimentan a las hembras y a las crias; mientras que las
hembras invierten en construccién de nido, incubacién y alimentacién a crias. No se
encontraron diferencias en la frecuencia de alimentaciones de hembras y machos a
crias en el nido, pero las hembras alimentaron mis que los machos a crias

emplumadas.



INTRODUCCION

Conflicto entre sexos y cuidado parental

En cada evento reproductivo, tanto machos como hembras intentan maximizar
su adecuacién, aunque las estrategias que utilizan unos y otras para
conseguirlo no son siempre las mismas. Un individuo puede aumentar su éxito
reproductivo incluso a expensas de su pareja (Trivers 1972). El conflicto entre
sexos durante el apareamiento surge debido a las diferencias gaméticas entre
machos y hembras (anisogamia). Los dvulos son grandes y se producen en
pocas cantidades, al contrario de los espermatozoides que son pequefios y
muy numerosos (Westneat y Sargent 1996), y en cada fertilizacién las
hembras invierten mas que los machos. Estas asimetrias se reflejan en tasas
potenciales de reapareamiento diferentes para machos y hembras. Los
machos, en mayor cantidad que las hembras, pueden incrementar su éxito
reproductivo a largo plazo obteniendo multiples apareamientos. El conflicto
sexual puede expresarse durante el apareamiento y después durante el
cuidado parental. Si los machos intentan aumentar su éxito aparedandose con el
mayor nimero de hembras posibles, éstas, que no necesitan varios machos
para fertilizar todos sus huevos, pueden de todos modos intentar varios
apareamientos con machos distintos. De este modo las hembras pueden
obtener beneficios indirectos tales como “buenos genes” que confieran mayor
viabilidad y/o atractivo a las crias o bien, beneficios directos como recursos y
cuidado paterno (Birkhead y Parker 1997). En especies en las que se requiere
cuidado parental mds allad de la inversion inicial en el huevo, el conflicto entre
parejas puede tener uno de los siguientes resultados: que ambos padres
cuiden a las crias, que sélo alguno de ellos lo haga, o que ninguno de los
padres se haga cargo de la descendencia (Westneat y Sargent 1996). El que
un padre o el otro sea el responsable del cuidado de las crias depende, entre
otros factores, de las posibilidades que él tenga de aumentar su éxito
reproductivo con futuros apareamientos. En general, se esperaria que, dado el
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alto costo que representa para una hembra la produccién del huevo, la
probabilidad de obtener un siguiente apareamiento es mucho menor que para
un macho, y por lo tanto predomine el cuidado materno (Trivers 1972).

El cuidado parental, en una definicion amplia, es cualquier conducta de los
padres que incremente la adecuacion de la descendencia (Clutton-Brock 1991).
La decisién de un individuo sobre la cantidad de cuidado parental que invierte
en una cria afecta su adecuacién, ya que el cuidado parental aunque aumenta
la viabilidad de una cria es costoso para el padre. Trivers (1972) definié
inversién parental como cualquier conducta de los padres en una cria que
incremente sus oportunidades de sobrevivencia (y su éxito reproductive) a
expensas de la habilidad del padre para invertir en otra cria. Por ello, se
esperaria que los padres ajusten su inversién en relacién al balance entre los
beneficios para las crias y los costos para ellos mismos (Winkler 1987).

En general, medir los costos y los beneficios del cuidado parental sobre la
adecuacién de por vida de los individuos es dificil, por lo que en muchos casos
cuando se pretende evaluar los efectos de la inversién parental se miden
frecuencias y duraciones de conductas, costos energéticos o sobrevivencia
préxima de los padres (Clutton-Brock y Godfray 1991). Por ejemplo, Ekman y
Askenmo (1986) registraron en el herrerillo montafiero (Parus montanus) un
decremento en la sobrevivencia de los padres a la siguiente temporada cuando
la Inversién parental fue mayor, i. e. hubo una mayor produccién de
emplumados (Ekman y Askenmo 1986; otro ejemplo Maigret y Murphy 1997).
Otro estudio en el cual se evaluaron costos de la inversién parental, es el
realizado por Visser y Lessells (2001) en el carbonero comun (Parus major). En
este estudio se midid el costo de la produccién de huevos y la incubacién sobre
la adecuacion de las hembras. Los tamafios de nidada fueron aumentados
experimentalmente y se midié adecuacion como la sobrevivencia de la hembra
a la siguiente reproduccién sumada a la produccién de emplumados. Los
individuos que hicieron un mayor esfuerzo reproductivo tuvieron una
disminucién en la adecuacién (Visser y Lessells 2001).



La crianza de una nidada puede representar otro tipo de costo para los padres,
como es la pérdida de oportunidades de reapareamiento. La decisién de
permanecer con las crias o desertar el cuidado parental podra depender de las
oportunidades que tiene cada sexo de conseguir otra pareja, machos y
hembras valorardn costos y beneficios de presentes y futuros eventos
reproductivos. Las oportunidades de reaparearse pueden ser distintas para
machos y hembras, por ejemplo en el chorlito niveo (Charadrius alexandrinus)
las hembras frecuentemente abandonan la crianza de la nidada al cuidado
exclusivo de los machos. En esta especie las hembras tienen mas
oportunidades de conseguir pareja que los machos (Székely 1996). Aun asi,
en muchas ocasiones es el macho el que abandona el cuidado de la nidada, la
desercién del macho es comun en patos, lagépodos, avutardas, aves playeras,
colibries, guiamieles y paserinos (Székely, et al. 1996). Debido a la inversién
inicial en la reproducciébn (produccién del huevo), las hembras estdn mas
comprometidas con el cuidado parental, este hecho puede favorecer que sean
los machos quienes deserten el cuidado de la nidada. Otro factor que
determina las asimetrias entre machos y hembras en el cuidado parental es la
certeza de paternidad. Los machos pueden disminuir la cantidad de cuidado
parental cuando la certeza de paternidad es baja. La paternidad extrapareja es
comun entre especies con cuidado biparental de la nidada (Birkhead y Mgller
1992), y se correlaciona negativamente con la inversién de los machos en la
crianza (Mgller 2000; Lifjeld, et al. 1998).

Aunque existen casos en los que las hembras se hacen cargo de la mayor parte
del cuidado parental, la participacién del macho en la crianza frecuentemente
es importante. Algunas veces las hembras no pueden criar solas a la nidada y
la falta del macho tiene un efecto negativo sustancial en su éxito reproductivo.
De hecho, durante la etapa temprana de crianza las hembras no son capaces
de incrementar el tiempo de forrajeo para compensar la ausencia del macho
(Clutton-Brock 1991). Los efectos de la ausencia del cuidado paterno varian
entre las especies: reduce la tasa de crecimiento de los pollos, la sobrevivencia
de la nidada y de los emplumados, o de los juveniles (Clutton-Brock 1991). En
el saltaparedes continental (7roglodytes aedon), Bart y Tornes (1989)



encontraron que la sobrevivencia de crias se redujo un 63% cuando el padre
fue experimentalmente removido. La temporada en la cual se realizé el estudio
fue especialmente desfavorable debido a condiciones ambientales adversas
(Bart y Tornes 1989), por lo que es posible que este efecto pase desapercibido
en temporadas favorables. La necesidad de cuidado paterno determina que
incluso en algunas especies poliginicas (un macho apareado con varias
hembras), los machos inviertan en el cuidado parental. En el tordo sargento
(Agelaius phoeniceus) una especie poliginica y territorial, los machos proveen
cuidado parental dependiendo del tamafio de la nidada y la edad de las crias,
ademas del "estatus” de las hembras (los machos prefieren contribuir en nidos
de hembras que se establecieron primero dentro de su territorio). La
frecuencia de alimentaciones de machos a crias aumenta en nidos de mayor
tamafio de puesta (Whittingham 1989).

Diferencias entre machos y hembras en el cuidado parental

En la mayoria de las especies de aves (90%) hay cuidado biparental, debido a
que cada macho y cada hembra dejan en promedio una mayor descendencia si
crian juntos a la nidada (Lack 1968). Aunque ambos padres cuiden a la
nidada, el grado y la participacion relativa del macho y de la hembra en la
crianza varian ampliamente (Clutton-Brock 1991). Machos y hembras pueden
adoptar distintos roles en el cuidado parental, es decir, invertir diferente en
conductas durante la crianza de la nidada. En muchas especies de aves
paserinas las hembras incuban més que los machos, y éstos pasan mds tiempo
defendiendo el territorio (Lack 1968). Por ejemplo en el cenzontle (Mimus
polyglottos), los machos parecen defender o vigilar mds activamente a las
crias que las hembras, y también brindan proteccién a su pareja (Breitwisch, et
al. 1989). En el herrerillo montafiero (Parus montanus), la defensa del nido
presenta patrones distintos en machos y en hembras; antes de la eclosion las
hembras defienden mds activamente, mientras que cuando hay crias los
machos invierten mas en la defensa del territorio (Rytkonen, et al. 1993).



Las diferencias en el cuidado parental entre machos y hembras pueden estar
relacionadas con la edad de las crias. Breitwisch y colaboradores (1986)
encontraron en el cenzontle (Mimus polyglottos) que aunque no hubieron
diferencias en la frecuencia de alimentaciones de machos y hembras a crias,
los padres distribuyen de manera distinta las alimentaciones a la nidada. En los
primeros dias de crianza (dias 1-4) las hembras alimentan mds, pero se
observa un pico de alimentaciones por parte de los machos durante la etapa de
mayor crecimlento de las crias (Breitwisch, et al. 1986). Estas diferencias
pueden estar relacionadas con el hecho de que las hembras estén “guardando
energia” para futuras reproducciones en los periodos de mayor demanda de
alimento de las crias (Breitwisch, et al. 1986).

Otra razdn por la cual los padres pueden modificar la magnitud de su Inversién
en el cuidado de la nidada es su condicién fisica o calidad, ya que la calidad (i.
e. genética) de un individuo determina sus habilidades para sobrevivir y/o para
criar (Hoelzer 1989). La condicién de los padres afecta la cantidad y la calidad
del cuidado parental, y ésta se ha estimado usando caracteristicas como el
peso o la talla de los individuos. Los individuos en mejores condiciones tendran
una mayor capacidad de invertir en la produccién de huevos, en la incubacién
y en algunos casos en la alimentacion de las crias. En dos especies de aves
playeras, la aguja colinegra (Limosa limosa) y el avefria europea (Vanellus
vanellus), se encontré que existen diferencias en la inversion parental
relacionadas con la condicién (= peso) de los padres (Hegyi y Sasvari 1998).
En este estudio las hembras y los machos mds pesados incubaron por mas
tiempo que los ligeros. Ademds, los machos més pesados al inicio de la
incubacién alimentaron durante un periodo mas largo a las crias que los
machos mas ligeros (Hegyi y Sasvari 1998). En algunas especies el gasto
energético durante la inversion parental esta relacionado positivamente con el
peso de los padres y con el tamafio de la nidada. Tinbergen y Dietz (1994)
encontraron en el carbonero comun (Parus major) una relacién positiva entre
el peso y el gasto energético diario de las hembras durante la crianza, medido
como un aumento o disminucién en |a tasa metabdlica; aunque no encontraron

relaciéon con las medidas corporales como el tarso y con la edad.



Inversién parental y atractivo de la pareja

Ciertos rasgos fisicos de un individuo estdn relacionados de manera positiva
con su habilidad en la crianza (Hoelzer 1989), y son indicadores de calidad
genética que podria pasar a la descendencia. Por ejemplo, el brillo y la
coloracién del plumaje en algunas especies de aves son buenos predictores de
calidad en el cuidado parental (Hill 1990). En el carbonero comin (P. major)
los machos mas coloridos (banda de color mas ancha en el pecho) defienden
mas activamente a la nidada y tienen crias mdas pesadas que los machos
menos coloridos; las crias son mas pesadas como resultado de un rapido
crecimiento durante la primera etapa de crianza (Norris 1990).

En cada evento reproductivo, las hembras elegiran a su pareja dependiendo de
los beneficios directos (e. g. cuidado parental) que puedan obtener basandose
en indicadores fenotipicos de los machos. También puede darse el caso de que
las hembras elijan a su pareja de manera que obtengan beneficios indirectos
para su descendencia, y no necesariamente cuidado parental. Una pareja
atractiva puede significar territorios de calidad, huevos bien desarrollados, o
transmitir genes que incrementen la viabilidad o el atractivo de las crias
(Sheldon 2000).

Es posible que las hembras apareadas con machos atractivos o de "buena
calidad" hagan una mayor inversién parental. Las hembras decidiran la
cantidad de recursos que asignen al cuidado de las crias dependiendo del
atractivo de su pareja, y la seleccidn favorecerd esta decision (Burley 1986).
Las hembras pueden invertir mas en la produccién del huevo, en la incubaciéon
y en el aprovisionamiento de las crias de machos atractivos, que en las de
otros machos. En los patos comunes (Anas platyrhynchos), Cunningham y
Russell (2000) encontraron que al aparear hembras de manera secuencial con
machos atractivos y no atractivos, éstas ponen huevos mas grandes con los
machos atractivos, y esto significa que las crias tendran mayores
oportunidades de sobrevivir durante sus primeros dias de vida. Otro ejemplo
de inversién diferencial es el observado por Gil y colaboradores (1999) en los



pinzones cebra (Taeniopygia guttata); las hembras depositaron mds
testosterona en los huevos de machos experimentalmente atractivos (existe
evidencia de que las hembras de esta especie prefieren aparearse con machos
que tienen anillos color rojo, al contrario de machos con anillos verdes). Un
aumento en la testosterona produce crias que solicitan mas alimento, que
crecen mas rapido y que son dominantes sobre sus hermanos (Shwabl 1993),

Dimorfismo sexual y cuidado parental

Como una consecuencia evolutiva de la competencia por el acceso a hembras,
en ciertas especies los machos presentan caracteres epigdmicos muy
elaborados. El dimorfismo sexual estd asociado tipicamente con el grado de
poliginia, es decir, que en especies donde un macho se aparea con varias
hembras es comin encontrar machos muy ornamentados (Kirkpatrick, et al.
1990). Se espera entonces que en especies mondgamas, los machos tengan
caracteres epigamicos menos exagerados en comparacidn con especies
poliginicas (Kirkpatrick, et al. 1990). En contraste con este patrén, existen
especies socialmente mondgamas con marcado dimorfismo sexual en
coloraciéon del plumaje (Mgller 1986). La coloracién brillante en el plumaje de
machos socialmente mondgamos puede actuar como un indicador de su
calidad. Esto se debe a que tipicamente la produccion y mantenimiento de los
ornamentos representan costos, y aquellos machos que pueden pagarlos
podrian con ello indicar también su capacidad para cubrir los costos
relacionados con el cuidado parental, entre otros (Mgller y Birkhead 1994). Es
pues claro que, aunque sea una situacion frecuente, el dimorfismo sexual no
necesariamente estd asociado a un sistema de apareamiento poliginico, y la
monogamia social puede incluir apareamientos poligdmicos (extrapareja). El
tipo de cuidado parental también varia con el sistema de apareamiento. En
especies poliginicas es frecuente que haya cuidado uniparental de la nidada, y
en la mayoria de los casos son las hembras quienes proveen a las crias. En
contraste, las especies monégamas, tipicamente menos dimérficas, presentan

cuidado biparental de la nidada.



Es posible que en especies monégamas que presentan dimorfismo sexual, el
cuidado parental esté sesgado a las hembras. Los machos de estas especies
invierten en mantener y exhibir caracteres fenotipicos costosos, y por este
motivo pueden tener una participacion menor en la crianza. EIl mosquero
cardenalito (Pyrocephalus rubinus) es un ave mondégama con un marcado
dimorfismo sexual en coloracién del plumaje. Se podria esperar que en esta
especie las hembras tuvieran una mayor participaciéon en el cuidado parental

que los machos.
El Mosquero Cardenalito

El mosquero cardenalito (Pyrocephalus rubinus; Passeriformes: Tyrannidae) se
distribuye desde el sur de los Estados Unidos hasta Sudamérica (De Graaf y
Rappole 1995). En México es conspicuo y estd ampliamente distribuido, y sus
poblaciones generalmente son residentes durante la época de reproduccion.
Son aves comunes en areas abiertas con arboles y arbustos bajos, pero
también se localizan en bosques de baja densidad, y se les encuentra
facilmente perchados en rejas o en ramas bajas de los arboles. El macho
presenta un color rojo escarlata en la cresta, pecho y vientre que contrasta con
partes altas oscuras en las alas y con un antifaz. La hembra tiene un color café
cenizo en las partes altas que se va desvaneciendo hacia las alas y la cola; el
cuello y el pecho son blanquecinos y hacia la parte ventral se vuelve rosado-
rojizo o amarillento. Los juveniles y los machos inmaduros son parecidos a las
hembras, sblo que éstos Ultimos presentan algunas manchas rojizas que se
completardn al primer afio (Howell y Webb 1995).

Se trata de aves socialmente mondgamas con cuidado biparental de la nidada.
Las hembras construyen el nido, que es de forma de copa, hecho con pastos,
ramas, hojas secas y otros materiales que pueden estar unidos con telaraia y
decorados con liquenes, en su interior se puede encontrar pelo y algunas
plumas (Baicich y Harrison 1997). Sus puestas son comUnmente de 3 huevos
(algunas veces 2 o 4) puestos a intervalos diarios y que son incubados por las
hembras U(nicamente (Baicich y Harrison 1997). Las crias son altriciales y
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ambos padres las alimentan durante 14-16 dias en el nido (Baicich y Harrison
1997). La temporada reproductiva inicia a principios o mediados de marzo y
pueden tener hasta dos puestas en un mismo afio (Baicich y Harrison 1997).
Desde el establecimiento de los territorios y durante el periodo de cortejo los
machos realizan vuelos de despliegue espectaculares. En los despliegues, los
machos, alcanzan alturas de hasta 30 m agitando rapidamente las alas
mientras mantienen el pecho erguido. Durante el vuelo, la cola y la cabeza se
encuentran levantadas hacia atrds y las plumas del pecho y la cabeza estdn
erectas. En los vuelos de despliegue se emiten cantos, y de vez en cuando
puede haber una interrupcién en el aleteo y el ave puede perder altura (Archer
1996).

Ademds de la informacién general que se encuentra en guias (e. g. Baicich y
Harrison 1997, Howell y Webb 1995), existen pocos estudios sobre esta
especie, los cuales describen someramente los vuelos de despliegue de los
machos, sus cantos y algunos aspectos de su reproduccién como las fechas de
construccién de nido (Archer 1996, Smith 1967, 1970).

En el presente trabajo nos propusimos evaluar la participacion relativa de
machos y hembras en el cuidado parental. Decidimos analizar si existen
diferencias entre la cantidad de cuidado parental provista por el padre y la
madre durante la construccién del nido, la incubacién y la alimentacién de
crias. De igual manera, nos propusimos conocer las posibles variaciones en el
cuidado parental relativo de machos y hembras en relacion a su condicién
(peso y longitud del tarso) y al atractivo de la pareja (conductas de cortejo).
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OBJETIVO

Evaluar en el mosquero cardenalito Pyrocephalus rubinus, la inversion en el
cuidado parental en relacién a (1) la condicién (peso y talla) de los individuos,
(2) los caracteres fenotipicos de los machos (peso y talla, conductas de

cortéjo), y (3) la inversion parental relativa de machos y hembras.

HIPOTESIS Y PREDICCIONES

a) Si el peso v la talla de un individuo reflejan en cierta medida su condicién y

su capacidad para invertir en la crianza, esperariamos que:

1. Los machos de mayor peso y talla invertirdn mas en la alimentacién a crias
y tendrdn un mayor éxito reproductivo que los machos de menor peso y talla.

2. Las hembras de mayor peso y talla invertirdn mdas en la incubacién, en la
alimentacién a crias y tendran un mayor éxito reproductivo que las hembras de

menor peso y talla.

b) Si los despliegues de cortejo de los machos y las alimentaciones de machos
a hembras son un indicador de su capacidad para invertir en el cuidado

parental, esperariamos que:

3. Los machos que inviertan mas en conductas de cortejo (despliegues de
mayor duracién, mayor frecuencia de alimentaciones a hembras) alimentardn a
las crias con mayor frecuencia y tendran un mayor éxito reproductivo que los

machos que inviertan menos.

12



c) Si las hembras ajustan su inversion en la crianza dependiendo de la calidad

de su pareja, se esperaria que:

4. Las hembras apareadas con machos de mayor peso y talla, que realicen
despliegues mds largos y que tengan una mayor frecuencia de alimentaciones
a su pareja, invertirdn mas durante el cuidado de la nidada que las hembras
apareadas con machos de menor peso y talla, que realicen despliegues cortos
y que tengan una frecuencia menor de alimentaciones a hembras.

d) En el mosquero cardenalito los machos invierten en caracteres sexuales
secundarios, ademas defienden activamente sus territorios, y alimentan a la
hembra durante el periodo reproductivo por lo que esperariamos que:

5. Los machos inviertan menos que las hembras en la alimentacién y cuidado

de la nidada.
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METODOS

Este estudio se realizé de febrero a agosto del 2000 en el bosque de San Diego
Metepec, ubicado junto al Centro de Investigaciones Fisioldgicas de la
Universidad Auténoma de Tlaxcala, en la ciudad de Tlaxcala, México. Al inicio
de la temporada de campo se ubicaron los machos que defendian un territorio
en la zona y se escogieron como focales. A medida que avanzé la temporada
arribaron otros machos que se incorporaron a las observaciones hasta obtener
un total de 21 machos focales defendiendo territorios. En la mayoria de estos
territorios fueron establecidos posteriormente los nidos. A partir de marzo se
iniciaron los registros conductuales de los individuos focales, y se continuaron
hasta agosto del 2000.

Desde el inicio de la temporada se intentd capturar a todos los machos y
hembras de la zona de estudio utilizando redes de niebla y reproducciones de
grabaciones de cantos de los machos para atraerlos. Los individuos capturados
(N=13 machos, N=9 hembras) fueron marcados individualmente utilizando un
anillo de aluminio numerado y uno o dos anillos de plastico de color. Para
poder identificar a los individuos a distancia se siguié un cédigo con base en la
posicion del anillo de color. Se evitaron los colores rojo, rosa, naranja y
amarillo para no interferir con la eleccion de pareja (ver Burley 1986). Los
individuos marcados se pesaron con una balanza electrénica (+ 0.1 g) y se les
midié con un vernier (+ 0.1 mm) el largo del pico y el tarso.

Para determinar el éxito reproductivo, en los territorios en los que se
establecieron nidos se registré periédicamente (cada 2-3 dias) la presencia de
los huevos o las crias en el nido. En los casos de nidos muy altos se utilizé una
escalera metdlica y un espejo unido a un tubo extensor para observar el
contenido de los nidos. Con estos registros se obtuvieron las fechas de puesta,
eclosion y emplumado de los polluelos, asi como el tamafio de puesta y el
tamafio de nidada. Las crias fueron anilladas antes del emplumado
(aproximadamente a los 10 dias de edad), y se les tomaron medidas de peso
(£ 0.1 g), largo de pico y tarso (£ 0.1 mm). Para determinar el sexo de las
crias anilladas se tomé una muestra de sangre de 50 pl, que se conservé en
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0.1 ml de una solucién buffer de EDTA (pH 8). Posteriormente, de las
muestras de sangre se hizo una extraccion de ADN en el laboratorio, y
utilizando la técnica de PCR (reaccion en cadena de polimerasa) se analizaron
secuencias de los genes CHD. Estos genes se ubican en los cromosomas
sexuales de algunas especies de aves, incluyendo Passeriformes, lo que
permite el sexado de los individuos (Griffiths, et al. 1998). En los territorios en
los que permanecieron las crias después del emplumado se registré la
supervivencia de los polluelos volantones y se cuantifico el cuidado parental.

REGISTROS DE CONDUCTA

Para conocer la distribucién de las conductas durante el dia y definir los
horarios de las observaciones, durante una semana al inicio de la temporada
de campo, se hicieron registros a lo largo del dia (08.00 a 18.00 h). A partir de
estos datos se definieron los criterios para registrar las conductas y se hicieron
pruebas de confiabilidad entre los observadores. No se observaron periodos de
mayor actividad durante el dia (ver andlisis de incubacién y duracién de
despliegues por hora del dia), por lo que los registros focales de conducta
fueron distribuidos homogéneamente a partir de las 8:00 y hasta las 18:00
hrs.

Cada registro focal de conducta tuvo una duracion de 51 minutos, y se
consideré vélido sélo si el individuo focal no se perdié de vista por més de 15
minutos seguidos. Con el fin de obtener un nimero de registros balanceado
entre los individuos de la muestra, se hizo al menos una observacion de cada
individuo focal por semana. Los registros de hembras y machos fueron
realizados por dos personas, un observador y un anotador. Las observaciones
conductuales se realizaron utilizando binoculares (10x40) y telescopio (30-
60x). En cada registro se anotaron las frecuencias (vuelos de cortejo, pleitos,
persecuciones, copulas, despliegues, defensa de nido, construcciéon de nido,
alimentaciones a hembras y a crias) y duracién (despliegues, incubacion) de
las conductas realizadas por el individuo focal. Estos registros se hicieron

durante la época de cortejo, construccion de nido e incubacion. A partir de la
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eclosién de las crias y durante su permanencia en el nido, las observaciones se
hicieron utilizando al nido como unidad focal. En estos casos una persona
observé y anoté frecuencias de conductas realizadas por cualquiera de los
padres (identificandolos por sexo y cuando era posible por anillo), tales como

defensa de nido, alimentaciones, limpieza de nido.
Definiciones operativas de las conductas registradas:

Intentos de cdpulas: cuando el macho se posa sobre el dorso de la hembra y
ésta levanta las plumas de la cola.

Pleitos: picotazos entre individuos, en algunas ocasiones se observaron
llamados y cantos; se anotd quien iniciaba la agresidn y el territorio.
Persecuciones: vuelos rapidos siguiendo a un individuo, o al contrario, un
individuo siguiendo rapidamente al focal. Se anoté cual individuo inicié la
persecucion.

Vuelos de "cortejo": vuelos sincrénicos con aleteos rdpidos de hembras y
machos juntos, y vuelos de machos sobre la cabeza de la hembra mientras se
encuentra perchada.

Despliegues: vuelos de machos alcanzando alturas de hasta 30 m con cantos y
aleteos répidos que asemejan el vuelo de una mariposa. Durante el vuelo, la
cola y las alas se mantienen levantadas y las plumas de cabeza y pecho se
encuentran erectas. Entre cada canto puede haber una interrupcién en el
aleteo, y el ave puede perder altura (Archer 1996). Generalmente los cantos
son repetidos varias veces durante el vuelo.

Construccién de nido: acarreo de material al sitio del nido, fabricacién del nido.
Incubacién: tiempo en segundos de permanencia sobre la puesta.

Defensa de nido: vuelos rapidos, picotazos y vocalizaciones a aves que se
aproximan (1 - 3 m) al nido.

Alimentaciones a hembras: el macho lleva alimento (algin insecto, algunas
veces identificable) a la hembra dentro o fuera del nido. En algunos casos
previo a la alimentacién el macho emite cantos o llamados a la hembra y ésta

se dirige hacia él en un vuelo rapido y directo.
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Alimentaciones a crias: cuando hembras y machos dan alimento (algln
insecto, algunas veces identificable) a las crias en el nido. En ocasiones el

macho alimentaba a la hembra en el nido e inmediatamente ella alimentaba a
las crias, en estos casos se consideré como alimentacién del macho y se sumé
a todas sus alimentaciones en un anadlisis separado.

Alimentaciones a crias después del emplumado: cuando hembras y machos
dan alimento (algun insecto, algunas veces identificable) a polluelos volando

dentro del territorio.

Cada hoja de registro incluyd la fecha y hora, el sexo y la identidad del
Individuo (si estaba anillado), asi como el territorio en el que se encontraba
(ubicacién).

A lo largo de la temporada se realizaron observaciones y registros focales de
conducta de 21 machos y 20 hembras, de los cuales fue posible capturar,
medir y marcar a 13 machos y nueve hembras. Las hembras restantes se
identificaron en funcién de su coloracién y permanencia con un macho en un
territorio; los machos, en funcién de la defensa de su territorio. Las hembras
fueron capturadas en distintos momentos con respecto a la fecha de puesta;
los machos que tuvieron nidada, fueron capturados antes de la puesta. De las
nueve hembras capturadas, ocho pusieron huevos y seis tuvieron crias. De los
machos capturados, 10 tuvieron nido con huevos y seis tuvieron crias; dos
machos no tienen medida de tarso. Esto explica variaciones en los tamaiios de
muestra.

El nimero total de registros de machos fue 233 con un promedio de 11.1 %
5.0 (promedio * desviacion estandar) registros por individuo y 232 de
hembras con un promedio de 11.6 * 5.5 registros por individuo. De las 21
parejas focales, 18 establecieron nidos en su territorio. En total se observaron
34 intentos reproductivos (=construccién de nido) incluyendo puestas 1
(N=19), puestas 2 (N=11) y puestas 3 (N=4). Unicamente hubo éxito de
eclosién en puestas 1 y 2. El nimero de nidos en los que por lo menos
eclosiond una cria fue 14 (incluyendo dos segundas puestas), para los cuales
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se realizaron 53 registros focales con un promedio de 3.8 + 2.4 observaciones

por nido.

Al inicio del trabajo de campo (finales de marzo-principios de abril) se
encontraron 13 machos defendiendo territorios, la muestra de 21 machos se
completo a principios de mayo. Las fechas de construccién de nido fueron,
nidos 1: 12 abril-8 junio, nidos 2: 16 mayo-8 junio, nidos 3: 6-20 junio. Las
fechas de puesta en las puestas 1 fueron del 18 de abril al 8 de junio, en las
puestas 2 del 16 de mayo al 15 de junio y en las puestas 3 del 8 de junio al 4
de julio. Las fechas de eclosién de los nidos focales fueron del 29 de mayo al
11 de julio.

ANALISIS DE DATOS

En los analisis de incubacion se consideré a las las, 2as y 3as puestas de la
misma pareja como intentos reproductivos independientes. Cuando se
compararon nidos exitosos y fracasados, se consideré éxito si al menos un
pollo eclosioné en el nido y fracaso cuando no eclosioné ningln pollo o
desaparecieron los huevos.

Las fechas de puesta se calcularon de la siguiente forma:

e En los nidos que se observaron desde la puesta del primer huevo, se
consideré fecha de puesta a la fecha cuando se completé la puesta de 3
huevos (N=6).

e Cuando no se pudo observar el contenido del nido (N=6), se tomé como
fecha de puesta la fecha en la que se registré por primera vez incubacién
de la hembra focal.

e En los casos en los que no fue posible utilizar los criterios anteriores (N=2
nidos), el dia de puesta se estimé restando al dia de eclosioén el promedio
de dias de incubacién de los nidos en los que se registré la fecha de puesta
y eclosién (15+2 dias, N=12).
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Para cuantificar el cuidado parental durante la etapa de incubacién se analizd
(1) el tiempo total acumulado de incubacién (s), que es la suma de todos los
periodos de incubacién durante una sesién de registro focal, (2) la duracién de
los periodos de incubacién, que es el promedio de las fracciones de tiempo (s)
de incubacién durante el registro focal, y (3) la duracién de los periodos sin
incubar, que es el promedio de las fracciones de tiempo (s) sin incubacién en

un registro focal.

Como medida de condicién de los individuos se utilizaron independientemente

las medidas de peso y largo de tarso de machos y hembras.

Se calcularon regresiones lineales simples para establecer si la duracién de la
construccién de nido varfa con la fecha de puesta, y si el tiempo total de
incubacién, los periodos de incubacion y los periodos sin incubar varian con la
edad de los huevos (no. de dia a partir de la puesta) (Sokal y Rohif 1981). El
tiempo total de incubacién se evalué de igual modo en relacién a las medidas
de condicién de machos y hembras, y con la duracién de los despliegues de los

machos.

De los despliegues de los machos, se analizé la relaciéon con la fecha, con la
hora del dia, y ademas con el dia en relacién a la puesta (dia de puesta = 0)
utilizando el coeficiente de correlacién de rangos de Spearman, ya que la
muestra no tuvo una distribucién normal (Siegel y Castellan 1995). En todos
los casos se analizé el promedio de duracién de despliegues por registro focal,
y en el caso del dia de puesta se calculé un promedio por dia.

Para evaluar si la frecuencia de alimentaciones de machos y hembras a crias
antes del emplumado varia con la fecha y con la edad de las crias se utilizé el
coeficiente de correlacién de rangos de Spearman. Con el fin de conocer si la
frecuencia de alimentaciones de los padres esta relacionada con su condicién y
con los despliegues de los machos se calcularon regresiones lineales simples.
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Para analizar las alimentaciones de cortejo de machos a hembras, se calculé
un promedio de cada pareja por registro desde la época de cortejo hasta el fin
de la incubaciéon. Este promedio se correlacioné con la frecuencia de
alimentaciones de ambos padres a sus crias, con la duracion de los despliegues
y con el tiempo total de incubaciéon. En éstos andlisis se utilizaron también

regresiones lineales simples.

Después de la eclosion, en los anadlisis en los que se compararon nidos exitosos
con nidos fracasados. Se considerd éxito cuando al menos un pollo llegd al
emplumado y fracaso cuando se perdi6 la nidada.

Las frecuencias de alimentaciones a crias se compararon usando un analisis de
varianza de dos vias (ANOVA). Los valores en la variable de respuesta fueron
el promedio de la frecuencia de alimentaciones de todas las sesiones para cada
nido (i. e. el andlisis incluyé sélo un valor por nido para machos y otro para
hembras). Los dos factores incluidos en el andlisis fueron el sexo del padre
(macho = 1, hembra = 2) y el éxito o fracaso de la nidada (éxito = 1, fracaso
= 2) (Sokal y Rohlf 1995). En un segundo andlisis se sumaron al promedio de
alimentaciones de machos a crias, las alimentaciones de machos a hembras

durante la crianza de la nidada.

Se evaluaron posibles variaciones del éxito reproductivo (no. crias
emplumadas/ no. crias eclosionadas) con la fecha de puesta, la frecuencia de
alimentaciones de ambos padres en cada nido (promedio por registro de
alimentaciones de hembras + machos), el peso y el tarso de los individuos, la
duracién de los despliegues de los machos y la frecuencia de alimentaciones de
machos a hembras durante el cortejo y la incubacién. En el caso de los
despliegues y las alimentaciones de machos a hembras se incluyé un andlisis
de éxito de eclosion (no. crias eclosionadas / no. huevos). Los andlisis de éxito
reproductivo (y de éxito de eclosién) fueron realizados utilizando Modelos
Lineales Generalizados (GLIM 4, 1992) declarando una distribucion de errores
binomial (por tratarse de proporciones basadas en un maximo de tres crias) y
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una funcién de enlace Logit (Crawley 1993). Para cada analisis la variable de
respuesta fue el nimero de crias emplumadas del total de crias que
eclosionaron, mientras que las variables independientes se incluyeron en los
modelos como variables continuas. El ajuste del modelo y la proporcion de
devianza explicada por cada término se mide como un valor de x2 (Crawley
1993).

De las pruebas estadisticas en las cuales la variable independiente aparecia en
otras correlaciones de la misma naturaleza, se ajusté el valor de o al nimero
de comparaciones segun la formula de Dunn-Sidék (Sokal y Rohlf 1995).

En todos los resultados, se reportan promedios * desviacién estdndar a menos
que se indique otra cosa. Cuando la prediccién fue direccional, y en la prueba
estadistica el resultado fue significativo se reportan valores de p de una cola

(marcados con *),
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RESULTADOS

Prediccidén 1. Los machos de mayor peso y tamaiio de tarso invertiran
mads en la alimentacién de crias y tendrian un mayor éxito reproductivo
(éxito de emplumado) que los machos de menor peso y tamafio de

tarso.

Los machos mds pesados alimentaron con mayor frecuencia a sus crias
(r2=0.62, p=0.03*, N=6; Figura 1), pero no se encontré relacion entre el largo
del tarso y la frecuencia de alimentaciones de machos a crias (r2=0.20,
p=0.44, N=5).

Figura 1

13.0 135 14.0 145 15.0 15.5
Peso (g)

Frecuencia de alimentaciones de machos a crias
y peso (g) de los machos (r2=0.62, p=0.03*, N=6).

Por otro lado, las medidas de condicion de los machos no estuvieron
relacionadas con la probabilidad de éxito reproductivo. Ni el peso, ni el largo
del tarso de los machos se relacionaron con la proporcién de emplumados
(peso: r2=0.21, p=0.36, N=9; tarso: r2=0.01, p=0.88, N=8).
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Prediccién 2. Las hembras de mayor peso y tamaiio de tarso invertiran
mas en la incubacién, en la alimentacién a crias y tendradn un mayor
éxito reproductivo (éxito de emplumado) que las hembras de menor
peso y tamaiio de tarso.

El tiempo total de incubacién por sesion no tuvo relacién con la fecha de
puesta (r2=0.02, p=0.35, N=28 nidos, incluyendo puestas 2 y 3), con la hora
del dia (r2=0.03, p=0.28, N=28), ni con la edad de los huevos (r2=0.11,
p=0.16, N=28). La edad del huevo no estuvo correlacionada con la variacién
en la duracién promedio de los periodos de incubacién (r2=0.01, p=0.20,
N=28), ni de los periodos sin incubar (r2<0.01, p=0.92, N=28).

El tiempo total acumulado de incubacién por sesién de registro no parece estar
relacionado con el peso de la hembra (r2=0.27, p=0.18, N=8) ni con su talla
(largo de tarso: r2=0.03, p=0.69, N=8).

Tampoco se encontrd relacién entre el peso de la hembra y su frecuencia de
alimentaciones a crias en el nido (r2=0.12, p=0.50, N=6) o entre la frecuencia
de alimentaciones y talla de la hembra (largo del tarso: r2=0.03, p=0.75,
N=6).

Contrario a nuestra prediccion, las hembras mas ligeras fueron marginalmente
mas exitosas (x2=11.09, p<0.01, r2=0.61, p=0.06, N=8), y no hubo relacién
entre el éxito de emplumado y el largo del tarso (r2=0.08, p=0.57, N=8).

23



Prediccién 3. Los machos que inviertan mas en conductas de cortejo
(despliegues de mayor duracién, mayor frecuencia de alimentacién a
hembras durante cortejo e incubacién) invertirdn mas en Ila
alimentacién de crias y tendran un mayor éxito reproductivo (éxito de

emplumado) que los machos que inviertan menos.

La duracién de los despliegues de los machos no tuvo relacién con la fecha
(Spearman=0.19, p=0.15, N=20 machos), la hora del dia (Spearman=0.03,
p=0.80, N=20), o el dia en relaclén a la fecha de puesta (Spearman=0.07,
p=0.61, N=20).

La duracién de los despliegues de los machas no estuvo relacionada con la
frecuencia de alimentaciones de machos a hembras durante cortejo e
incubacién (r2=0.14, p=0.11, N=18).

Con respecto a los despliegues, los resultados no apoyaron la prediccién; no se
encontré relacion entre la duracion del despliegue de los machos y la
frecuencia con la que alimentaron a las crias en el nido (r2=0.05, p=0.50,
N=11); tampoco estuvieron relacionados al éxito de eclosion (r2=0.08,
p=0.28, N=20), ni al éxito de emplumado (r2<0.01, p=0.84, N=11).

De igual modo, no se encontré relacion entre la frecuencia de alimentaciones
de machos a su pareja, durante cortejo e incubacién, y la frecuencia de
alimentaciones de machos a crias antes del emplumado (r2=0.15, p=0.27,
N=10). La frecuencia de alimentaciones de machos a hembras no se relacioné
con el éxito de eclosién (r2<0.01, p=0.86, N=18), ni con el éxito de
emplumado (r2=0.24, p=0.16, N=10).
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Prediccién 4. Las hembras apareadas con machos de mayor peso y
tamaiio de tarso, que realicen despliegues mas largos o que alimenten
con mayor frecuencia a la pareja durante cortejo e incubacién,
invertiran mas durante el cuidado de la nidada que las hembras
apareadas con machos de menor peso y tamaifio de tarso, que realicen
despliegues cortos y que tengan una frecuencia de alimentaciones a

hembras menor.

Incubacién

La inversion de las hembras durante la incubacién no estuvo positivamente
relacionada con la condicién de su pareja. No se encontré relacién entre el
peso del macho y el tiempo de incubacién (r2=0.35, p=0.07, N=10); y el
tamario del tarso de los machos no se relacioné con el tiempo que las hembras
incubaron la puesta (r2=0.17, p=0.30, N=8).

No se encontré relacion entre el tiempo total de incubacién promedio de cada
hembra y la duracién promedio de los despliegues de su pareja (r2=0.03,
p=0.44, N=18). Sin embargo, la duracién promedio de los despliegues de
machos que tuvieron algun éxito de eclosion (28.7 £ 17.9 s) fue 47.1% mayor
que los despliegues de machos cuyas parejas perdieron la puesta antes de la
eclosién (15.2 £ 3.0 seq., U=70, p=0.03*; Figura 2).
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Figura 2
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Duracién de despliegues (s)
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Duracién promedio (+ ee) de despliegues de cortejo de machos
con éxito (N=11) o fracaso (N=9) de eclosién (U=70, p=0.03%).

La frecuencia de alimentaciones de machos a su pareja (durante cortejo e
incubacién) se asocié positivamente con el tiempo que la hembra Incubé la
puesta. Las hembras apareadas con machos que las alimentaron con mayor
frecuencia incubaron en promedio 60.4% mads que las hembras que recibieron
menos alimentaciones de sus parejas (r2=0.24, p=0.02*, N=18; Figura 3).
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Figura 3
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Alimentaciones de machos a hembras (durante cortejo e incubacién)
y tiempo de incubacién promedio de la hembra
(r2=0.24, p=0.02*, N=18 parejas).

Alimentacion ias a | emplum

Las hembras apareadas con machos pesados alimentaron mas a sus crias. Se
encontré una asociacion positiva entre la frecuencia de alimentaciones de las
hembras y el peso de los machos (r2=0.69, p=0.02*, N=6; Figura 4), mientras
que el largo del tarso no tuvo relacién con las alimentaciones de hembras a
crias (r2=0.31, p=0.32, N=5).
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Figura 4
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Frecuencia de alimentaciones de hembras a crias
y peso de su pareja (r2=0.69, p=0.02*, N=6).

No se encontré relacion entre la frecuencia de alimentaciones de hembras a
crias antes del emplumado y la duracién de los despliegues de los machos
(r2=0.01, p=0.73, N=11), 6 la frecuencia de allmentaciones de machos a su
pareja (r2 =0.20, p=0.18, N=10).

Prediccién 5. Los machos invertirdin menos que las hembras en el

cuidado de la nidada.

Sdlo las hembras construyeron nido. De todos los intentos de construccién de
nido en los que hubieron huevos, la duracién de construccién de nido fue: en
puestas 1= 11.5 % 7.6 dias (N=8), en puestas 2= 7.0 + 3.2 dias (N=9) y en
puestas 3= 7.2 + 5 dias (N=4). Aunque en las primeras puestas el promedio
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de dias de construccién de nido fue 38% mayor que en puestas 2 y 3 (juntas),
las diferencias no fueron significativas (t=1.79, p=0.08; poder de la
prueba=0.28). La fecha de puesta no estuvo relacionada con el nimero de dias
que las hembras tardaron en construir el nido (r2=0.04, p=0.36, N=21).

Al comparar entre puestas con éxito o fracaso de eclosién se encontré que el
numero de dias promedio de construccion de nido fue 39.7% mayor en nidos
exitosos (11.3 £ 7.3 dias) que en nidos fracasados (6.8 * 3.5 dias), aunque
las diferencias fueron sélo marginalmente significativas (t=1.88, p=0.07 poder
de la prueba: 0.31). De los 11 territorios con segundas y/o terceras puestas,
sélo en uno se re-utilizd el primer nido en la segunda puesta.

En la incubacién sélo participaron hembras, no se observé incubacién de
machos en ninguno de los nidos. El periodo de incubacién promedio fue de
15.3 + 2.3 dias (N=12). El tiempo total de incubacién por registro, (promedio
por nido) en puestas exitosas (1729.8 + 459.1 s) y puestas fracasadas
(1710.1 £ 568.2 s) fue similar (¢=0.09 p=0.92; Figura 5).

Figura 5

g

:

Tiempo total de Incubacién (s)

g

Tiempo total de incubacion (promedio * ee) en puestas
con éxito (N=13) o fracaso (N=15) de eclosién (t=0.09 p=0.92).
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En promedio se observaron por sesién de registro 3.3 * 1.5 periodos de
incubacién y 3.1 £ 1.5 periodos sin incubar (N=85 registros focales). La
duracién promedio de los periodos de incubacién fue 568.1 s, y no se
encontraron diferencias entre puestas exitosas (587.6 £ 290.4 s) y puestas
fracasadas (586.9 + 479.8 s; t=0.01, p=0.99). La duraciéon promedio de los
periodos sin incubar (531.4 s) fue 30.8% menor en los nidos exitosos (444.6 +
295.9 s) que en los nidos fracasados (643.2 £ 785.9 s), sin embargo no se
encontraron diferencias significativas (t=1.53, p=0.13; poder de |Ila
prueba=0.19). Durante la incubacién, se tuvo un promedio por individuo de
2.2 = 2.2 alimentaciones de machos a hembras (N=18 machos) y se
registraron tres defensas de nido de machos (N=2 machos) y cuatro de
hembras (N=3 hembras).

Alimentacién a cri ntes del empluma

Durante el periodo que va desde la eclosién al emplumado de las crias (15
dias), Unicamente las hembras incubaron la nidada, pero ambos padres
alimentaron a los pollos hasta que volaron (15.3 % 0.8 dias, N=8 nidos). En el
50% de los nidos focales (N=14 nidos focales, incluyendo segundas puestas)
se registraron alimentaciones de machos a hembras durante el periodo de
crianza. Las diferencias entre machos no fueron muy marcadas; el promedio
de alimentaciones de machos a hembras fue de 1.5 * 0.7 (el rango de
alimentaciones de machos fue de 1 a 3, N=7 nidos). Adicionalmente en 35%
de los nidos se registraron alimentaciones de machos a hembras que se
convirtieron en alimentaciones a las crias, el promedio por nido fue de 5.2 +
4.1 (el rango fue de 2 a 12 alimentaciones, N=5 nidos). También hubo defensa
y limpieza de nido de los dos padres. Se observaron tres defensas de nido por
machos (N=3 machos) y dos por hembras (N=2 hembras), y hubieron cinco
limpiezas de nido por machos (N=3 machos) y 19 por hembras (N=7
hembras). Después del emplumado ambos padres alimentaron a las crias

dentro del territorio por un periodo maximo de 29 dias.
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No se encontrd una correlacién entre la frecuencia de alimentaciones a crias en
el nido y la fecha en la temporada (machos, Spearman=0.02, p=0.91;
hembras, Spearman=0.24, p=0.16; N=14) o la edad de las crias (machos,
Spearman=0.24, p=0.36; hembras, Spearman=0.34, p=0.18; N=14).

Las hembras alimentaron a las crias en el nido 30% mas que los machos. El
promedio de alimentaciones por sesién fue para las hembras de 3.7 + 3.8
veces y para los machos de 2.6 £ 2.9, sin embargo las diferencias no fueron
significativas (ANOVA F;,2¢ =0.74, p=0.39, N=14 nidos, Figura 6). Las parejas
con éxito de emplumado alimentaron més que las fracasadas. El promedio de
alimentaciones de parejas exitosas fue 4.6 + 0.7 y el de parejas fracasadas 1.2
+ 0.8 (F,,24=8.45, p=0.01). Las hembras exitosas (5.4 = 4.2) alimentaron
72.2% mas que las hembras fracasadas (1.5 £ 1.6) y los machos exitosos (3.8
+ 3.4) alimentaron 73.9 % mas que los machos fracasados (0.9 + 1.2), pero
la interaccidn entre los factores (macho y hembra, éxito y fracaso) no fue
significativa (Fy,2¢=0.21, p=0.64).

Figura 6

Frecuencia de alimentaciones a crias
-
i

Frecuencia de alimentaciones de machos y hembras a crias
(promedio por nido * ee; Fy,24=0.74, p=0.39, N=14 nidos).
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Cuando se hizo la comparacion de la frecuencia de alimentaciones a crias de
machos y hembras considerando en el promedio de los machos las
alimentaciones a hembras (incluyendo las que se convirtieron en
alimentaciones a crias), no se encontraron diferencias, y los promedios fueron
muy similares (machos 3.2 * 3.3, hembras 3.7 % 3.8; tparessa=0.60, p=0.55;
N=14 nidos).

li i6n | empl
Las hembras alimentaron mds que los machos a las crias emplumadas. El

promedio de alimentaciones de hembras (10.8 + 8.6) fue 77.7% mayor que el
de los machos (2.4 % 3.4) (tperessa=2.31, p=0.03*, N=7 parejas; Figura 7).

Figura 7

Frecuencia de alimentaciones de machos y hembras a crias
(promedio + ee) después del emplumado
(Lpareada=2.31, p=0.03*, N=7 parejas).
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Exito reproductivo de los nidos focales.

La probabilidad de éxito reproductivo aumenté con la frecuencia de

alimentaciones de ambos padres (x2=25.58, p<0.01, r2=0.55, p<0.01, N=14;
Figura 8). La pareja que mds alimenté (promedio=21 veces por sesién de

registro) tuvo una probabilidad esperada de éxito de emplumado de 99.9%,

mientras que la pareja que menos alimento (promedio=0 veces por sesidén de

registro) tuvo una probabilidad esperada de éxito de 5.7%.

Figura 8

] 5 10 15 20
Frecuencia de alimentaciones de ambos padres

Exito de emplumado (no. emplumados/no. eclosionados)
y frecuencia de alimentaciones de machos + hembras.
Se utilizé un modelo lineal generalizado con distribucion

de error binomial (r2=0.55, p<0.01, N=14).

El éxito reproductivo (crias emplumadas /crias eclosionadas) disminuyod
marginalmente con la fecha de puesta (x2=10.78, p<0.01, r2=0.23, p=0.07,

N=14).
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Sexo de las crias

De todos los nidos focales incluyendo puestas con éxito y fracaso de
emplumado fue posible sexar un total de 21 crias a los 10 dias de edad, de las
cuales 14 fueron machos y 7 hembras, ésta proporcion no fue
significativamente diferente de una proporcién de sexos 1:1 (x2=2.3, gl=1,
p=0.12). Debido a que sblo en cuatro nidos se pudo determinar el sexo de
todas las crias eclosionadas, no se realizaron andlisis de proporciéon de sexos

por nidada.
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DISCUSION
Condicidén de los padres y cuidado parental

En diversos estudios de campo, se han utilizado medidas como el peso y el
largo del tarso para indicar la condicién de los individuos (Meathrel, et al.
1993; Hegyi y Sasvari 1998; Wendeln y Becker 1999; Sasvari y Hegyi 2001).
Es comun que la variable utilizada como indice de condicion de cada individuo
sea una estimaciéon del peso corregido por el tamafio del tarso, aunque
también se ha reportado que el peso por si solo es un buen indicador de la
condicién de los individuos (Wendeln y Becker 1999; Sasvari y Hegyi 2001),
esto es particularmente cierto cuando la varianza en el peso de los individuos
es mayor que la varianza en tamano. La condicién fisica de un individuo puede
estar relacionada con diferentes aspectos del desempefio reproductivo como la
incubacién, las tasas de crecimiento de las crias y el éxito reproductivo
(Chastel, et al. 1995; Wendeln y Becker 1999). Se ha reportado que machos y
hembras de mayor peso proveen una mayor cantidad de alimento a sus crias
que padres mas ligeros (e.g. cigliefia comun, Ciconia ciconia, Sasvari y Hegyi
2001), y que en general, las parejas de mayor peso o talla tienen un mayor
éxito reproductivo que los individuos pequefios (golondrinas de mar, Sterna
hirundo, Wendeln y Becker 1999). En el presente estudio encontramos que el
peso de los padres, pero no el tamario del tarso, se relaciona con variables de
cuidado parental, por lo que podria ser un indicador de la condicién de los
individuos. Los machos del mosquero cardenalito de mayor peso, alimentaron
a sus crias con una frecuencia 92% mayor que los machos mas ligeros. En
aves, la buena condicién de los padres, asi como su desempefio en la crianza
se reflejan positivamente en la tasa de crecimiento de las crias y en su tamafio
asintoético (Nisbet, et al. 1995), y la condicién de los emplumados determina su
sobrevivencia y sus oportunidades de apareamiento en la primera reproduccion
(Perrins y McCleery 2001). En el caso del mosquero cardenalito la buena
condicién (=mayor peso) de los padres parece relacionarse con la produccion
de crias de mejor calidad y por lo tanto con mayores oportunidades de
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sobrevivencia. Nuestros resultados sugieren que el peso de los machos puede
ser un indicador de su condicién fisica y de su calidad como padres, lo que
también podria significar que sea una caracteristica importante en la eleccién

de pareja.

En el caso de las hembras, no encontramos evidencia de una relacién entre el
peso o el largo del tarso, y las conductas de cuidado parental (incubacién y
alimentacién a crias). Ademdas, de manera contraria a lo esperado, el peso de
las hembras se relaciondé negativamente con el éxito de emplumado. Sin
embargo estos resultados pueden ser consecuencia de una variaciéon en el peso
de las hembras en funcién de la fecha de puesta. Las hembras de la muestra
se capturaron en distintas fechas con respecto a la puesta de los huevos;
cuatro de ocho hembras fueron capturadas entre 13 y 0 dias antes de la
puesta, y éstas son las hembras de mayor peso, mientras que las otras cuatro
hembras se capturaron después de la puesta. Ademds, observamos una
variacién mayor en el peso de las hembras que en el de los machos (promedio
machos= 14.51 * 0.76 g; promedio hembras= 15.65 * 1.7 g). Es importante
mencionar que todos los machos marcados que tuvieron nidada (N=10) fueron

capturados antes de la puesta.

Existe evidencia de cambios en el peso de las hembras en las diferentes etapas
del ciclo reproductivo. Por ejemplo, en el carbonero azul (Parus caeruleus) se
ha observado un incremento en el peso de la hembra 4-5 dias antes de la
puesta del primer huevo (Woodburn y Perrins 1997). Las reservas ganadas se
mantienen durante la incubacién y se movilizan durante la crianza (Woodburn
y Perrins 1997). Entre la incubacién y el emplumado de las crias, las hembras
del saltaparedes continental (Troglodytes aedon) pierden aproximadamente
13% de su peso (Freed 1981). Nuestros datos sugieren que las hembras
podrian acumular reservas antes de la puesta de los huevos, y que después de
la puesta disminuyen de peso. Una explicacién puede ser que la incubacién y la
alimentacién de las crias representen un costo energético sustancial para las
hembras. A fin de evaluar si hay un costo para las hembras en términos de
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pérdida de peso durante incubacién y la crianza, seria necesario pesar a los

individuos antes y después de la puesta.

Las medidas de condicién de los individuos (i. e. peso), ademas de relacionarse
con conductas parentales (i. e. incubacién, alimentacion a crias), han sido
relacionadas con el éxito reproductivo. Nuestros resultados no apoyaron dicha
propuesta, ya que no encontramos una relaciéon positiva entre las medidas de
condicioén y éxito de emplumado en machos ni en hembras. Esto es cierto en
otras especies también; en la pardela de cola corta (Puffinus tenuirostris), no
se encontrd evidencia de una relacién entre las medidas de condicién de los
padres y el éxito reproductivo (Meathrel, et al. 1993). Es posible que el éxito
reproductivo dependa en buena medida de factores ajenos a la condicién fisica
de los padres y sélo marginalmente de ésta. En este caso, las posibles
explicaciones del bajo éxito reproductivo de algunas parejas pueden ser (1)
condiciones climaticas desfavorables, (2) alta depredacion y (3) perturbacién
humana. Durante los registros de campo se observé que algunos nidos se
perdieron tras fuertes tormentas, incendios provocados, o por depredacion. La
condicién fisica de los padres puede tener un efecto en la calidad del cuidado
parental y en el éxito reproductivo de las parejas, pero éste ultimo puede estar
fuertemente afectado por elementos ambientales ajenos al desempefio de
machos y hembras en la crianza. La seleccion natural promueve el cuidado
parental, entonces se espera que bajo iguales condiciones en promedio los
mejores padres sacaran mas crias, que los padres de menor condicion.

De nuestros resultados podemos decir que la condicién fisica de los machos
esta relacionada positivamente con su desempefio en la crianza. En el caso de
las hembras nuestros datos no son adecuados para evaluar estas mismas

predicciones.
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Atractivo de la pareja y cuidado parental

Los machos del mosquero cardenalito Invierten en despliegues de cortejo
elaborados y posiblemente muy costosos energéticamente, ademas alimentan
a las hembras durante el cortejo, la incubacién y atin después de la eclosién de
las crias. El mantenimiento de desplieques costosos y la inversién en
conductas de cortejo pueden reflejar las habilidades de un individuo en el
cuidado parental (i. e. indicar posibles beneficios directos para las crias;
Hoelzer 1989). Si las conductas de cortejo de los machos del mosquero
cardenalito indican su calidad como padres, su frecuencia o duracién deberfan
correlacionarse con la frecuencia de alimentaciones a crias y con el éxito
reproductivo. Nuestros resultados no apoyaron esta prediccion. No
encontramos relacién entre la conducta durante el cortejo del macho,
alimentaciones a hembras y despliegues, y su inversién en alimentacién a crias
o el éxito reproductivo.

Aparentemente en el mosquero cardenalito las conductas de cortejo de los
machos se relacionan con la defensa del territorio y con el mantenimiento de la
pareja durante la incubacién y hasta la eclosién de las crias. Esto es, indican
beneficios directos para las hembras, lo que podria suponer beneficios
indirectos para las crias. Las alimentaciones de machos a hembras fueron
mucho mas frecuentes durante la época de construccién de nido e incubacién
que después de la eclosién de las crias y es posible que ésta conducta permita
a los machos retener a su pareja. Las alimentaciones de machos a hembras
pueden tener un valor nutricional esencial para las hembras (Lifjeld y Slagsvold
1986), lo que puede influir en la decisién materna de permanecer incubando o
abandonar la puesta por una mejor pareja. De manera alternativa, si las
hembras de Pyrocephalus rubinus asignan los ingresos o recursos inmediatos
en la produccion de huevos (“income breeders”; Joensson 1997, p. €j.
Klaassen, et al. 2001), las alimentaciones de los machos serian inversién

directa en las crias; lo que podria determinarse experimentalmente.

38



En cuanto a los despliegues de cortejo, en varias ocasiones se observé que los
despliegues de los machos fueron realizados en presencia de machos vecinos,
e incluso se observaron pleitos entre machos en los aparentes limites de los
territorios. Esto puede significar que una funcién de los vuelos de despliegue
de los machos sea de defensa y mantenimiento de los territorios mas que de
exhibicibn a hembras. Las conductas de cortejo pueden no repercutir
directamente en la crianza o en el éxito reproductivo, pero son importantes
durante el establecimiento de los territorios y de las parejas. De hecho, el
promedio de duracion de despliegues de machos que tuvieron al menos una
nidada (promedio=22.64 s; N=18) fue mayor que el promedio de despliegues
de los machos sin nido (promedio=15.03 s; N=3).

Existen otros rasgos fenotipicos de los machos que pueden mostrar sus
capacidades para criar, como por ejemplo la coloracion del plumaje (en el
cardenal, Linville et al. 1998; en el pinzén casero, Hill 1990); o la calidad del
territorio que defienden (Przybylo, et al. 2001). También se ha evaluado la
capacidad para la crianza de un individuo midiendo los niveles de testosterona
en sangre. Tipicamente los niveles de testosterona disminuyen durante el
cuidado parental, por lo que la calidad de los individuos en la crianza estd
relacionada con niveles bajos de testosterona (Hunt, et al. 1999). Podria ser
que la duracién de los despliegues de cortejo del mosquero cardenalito no sea
el rasgo fenotipico que refleje su capacidad en la crianza, y que sea la
coloracién lo que Indique la calidad de los individuos (que puede ser evaluada
por la hembra adn si el macho no realiza despliegues).

Al momento de la eleccion de pareja, las hembras eligen de acuerdo a los
rasgos fenotipicos de los machos, ya que el escoger una pareja atractiva les
confiere ventajas reproductivas. Los machos con el fenotipo mas atractivo
pueden significar "buenos genes" para su descendencia por lo que resultan una
mejor opcién sobre machos de menor calidad (Birkhead y Parker 1997). Asi
mismo, el atractivo de la pareja promueve la asignacién de una mayor
cantidad de recursos a la reproduccion por parte de las hembras, cuando éstas
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se aparean con machos de fenotipo atractivo (Burley 1986). En algunas
especies se ha observado asignacién diferencial en la reproduccién por parte
de las hembras, dependiendo del fenotipo de los machos. De Lope y Mgller
(1993) reportaron en golondrinas (Hirundo rustica), que las hembras
apareadas con machos experimentalmente atractivos (colas alargadas)
alimentaron mds a sus crias y tuvieron un mayor éxito reproductivo que sus
controles (De Lope y Mgller 1993; ver revisién en Sheldon 2000).

Nosotros pusimos a prueba la prediccion de que las hembras del mosquero
cardenalito cuyas parejas son mads atractivas (los de mayor peso y talla, con
despliegues mds largos y mayor frecuencia de alimentacién a hembras)
invierten més en la crianza. Nuestros resultados muestran por un lado que, la
condicién fisica (i. e. peso y talla) de los machos no influyé en el tiempo que
las hembras pasaron incubando. Sin embargo, las conductas de cortejo de los
machos si se relacionaron con la inversiéon de las hembras durante la
incubacién. Los machos con una duracién promedio de despliegues mayor
tuvieron en sus nidadas mayor éxito de eclosion, ademas la frecuencia de
alimentaciones de machos a hembras se relacioné positivamente con la
duracién de la incubacién. Como se mencioné antes, la decision de las
hembras sobre permanecer incubando la puesta o abandonaria parece estar
determinada por el fenotipo de su pareja (i. e. la duracién de los despliegues
de cortejo, alimentaciones de machos a hembras), y las alimentaciones de
machos a hembras pueden contribuir directamente a la producciéon de huevos.
El fenotipo del macho también estuvo relacionado con la conducta materna
durante la crianza, las hembras apareadas con machos de mayor peso
alimentaron con una frecuencia mayor a las crias en el nido. Es decir,
globalmente nuestros resultados sugieren que las hembras con machos de
fenotipo atractivo invierten mas en conductas de cuidado parental (como la
incubacién y la alimentacién a crias). Es posible que en el mosquero
cardenalito las hembras no escojan a los machos porque serdn buenos padres,
sino porque les dardn buenos hijos. Alternativamente, las hembras podrian
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invertir mas en las crias porque sus parejas “manipulen” la fisiologfa de las
madres mediante sus despliegues (ver Gil, et al. 1999).

No se pudo establecer una relacion entre condicién de la hembra e inversién
parental, por lo que existe la posibilidad de que las hembras estén invirtiendo

en relacion a su propia condicion.
Inversion de hembras y machos en el cuidado parental

En el mosquero cardenalito existen diferencias en la inversion relativa de
machos y hembras en el cuidado parental. Machos y hembras tienen papeles
distintos durante la crianza de la nidada; los machos invierten en despliegues
de cortejo aparentemente con un gasto sustancial de energia, defienden el
territorio, dan alimento a las hembras y alimentan a las crias. Las hembras por
su lado construyen el nido, producen los huevos e incuban la puesta, defienden
la nidada y alimentan a las crias. Varias de éstas conductas no son
comparables y resulta dificil determinar si un padre o el otro invierte mas en el
cuidado parental ("problema de divisa” Knapton 1984).

En la mayoria de especies monégamas, ambos padres comparten la inversion
en alimentacién a crias y al parecer las tasas de alimentacién por machos y por
hembras son muy similares (Trivers 1972, Kendeigh 1952). Aparentemente, en
muchas especies de paserinos monégamos, aunque el cuidado de las crias sea
compartido por ambos padres la inversion de las hembras es mayor que la de
los machos (Emlen y Oring 1977). Muchas de estas especies son sexualmente
dimérficas, siendo los machos mas llamativos que las hembras. Por este
motivo se ha sugerido que los machos inviertan en caracteres secundarios para
poder conseguir otras parejas y como consecuencia disminuyan su inversion en
conductas de cuidado parental (Emlen y Oring 1977).

Las conductas de los machos tales como defensa de nidos y alimentacion a
hembras, aunque son indirectas, también podrian ser incuidas como
componentes de la inversion parental total de los machos (Breitwisch 1989).
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Ademds, en los casos en que los despliegues de cortejo son costosos, su
produccién seria también parte de la inversién reproductiva. En el mosquero
cardenalito, una especie socialmente mondégama, los machos presentan un
dimorfismo sexual en plumaje muy marcado y realizan despliegues
presumiblemente muy costosos, por lo que se puede esperar que el cuidado
parental recaiga mayoritariamente en las hembras. Nuestros resultados
apoyaron parcialmente esta prediccion; las hembras alimentan a las crias mas
que los machos, aunque ésta diferencia fue sdlo significativa después del

emplumado de las crias.

El sistema de apareamiento mondgamo en el mosquero cardenalito se
relaciona con que el cuidado parental sea compartido entre machos y hembras,
pero cuando existe la posibilidad de que un padre disminuya la inversién en la
crianza, es el macho el que lo hace. Aparentemente el macho invierte menos,
0 “ha ganado” el conflicto entre sexos en esta especie, ya que al momento del
emplumado de las crias los machos disminuyen su frecuencia de
alimentaciones. Porque las hembras alimentan durante mas tiempo a las crias
(o “pierden” el conflicto) puede estar determinado principalmente por dos
factores: la inversidn inicial en el huevo y las oportunidades que tiene cada
sexo de reaparearse (Krebs y Davies 1993). Inicialmente, las hembras
invierten una mayor cantidad de recursos en la produccién del huevo, por lo
que su compromiso reproductivo es mayor que para el macho. Por otro lado,
es posible que en esta especie las oportunidades de conseguir otras parejas
sean mayores para los machos que para las hembras; aunque las
observaciones de campo sugieren que las posibilidades para cada pareja de
éxito disminuyen a medida que avanza la temporada. El que los machos
inviertan en una coloracién vistosa y despliegues de cortejo elaborados hace
suponer que buscaran atraer a otras hembras y conseguir otros

apareamientos.

El dimorfismo sexual en las especies socialmente mondgamas se ha
relacionado de manera positiva con la frecuencia de paternidad extrapareja
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(Mgller 2000, Mgller y Birkhead 1994). Es posible que en el mosquero
cardenalito haya una alta frecuencia de cépulas extrapareja y que algunos
nidos tengan mds de un padre; en nuestros registros observamos conductas
de cortejo extrapareja (en dos parejas), y tuvimos un registro de un macho
que abandond su nidada para atender el nido de la hembra vecina. Por lo
tanto, las diferencias entre machos y hembras en el grado relativo de inversion
parental podrian estar relacionadas con la certeza de paternidad.
Generalmente, los machos no tienen completa seguridad de que son padres de
todas las crias en el nido, y cuando la certeza de paternidad es baja el esfuerzo
parental puede ser disminuido (Lifjeld, et al. 1998). Seria necesario conocer la
incidencia de paternidad extrapareja en las nidadas de los mosqueros
cardenalitos para determinar si esto influye en la decisidon de cada padre sobre

la inversion en la crianza.

En este estudio encontramos que las hembras invierten recursos en la
produccién de los huevos, la incubacién, y alimentacién a crias (con mayor
frecuencia que los machos), mientras que los machos defienden el territorio de
depredadores, alimentan a las hembras durante la incubacion y la crianza, y
alimentan a las crias. Para evaluar si la inversidn parental de machos y
hembras es diferente seria necesario estimar los costos de la inversién (e.g.
Visser y Lessells 2001). Por el momento podemos decir que en el mosquero
cardenalito machos y hembras tienen roles diferentes en el cuidado parental
(en su definicion mas amplia; Clutton-Brock 1991).

En el mosquero cardenalito, la inversién de ambos padres en la crianza afecta
el éxito reproductivo. En éstas circunstancias, aun cuando la historia natural de
la especie predice que las hembras invertirdn mas en la crianza, los machos
tienen que asumir una participacién significativa en el cuidado parental, lo que
puede restringir su potencial de cambiar de un sistema de apareamiento
socialmente mondgamo a uno poligamo, mds acorde con su inversion en

caracteres epigamicos.
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CONCLUSIONES

* En el caso de los machos del mosquero cardenalito el peso puede ser un
indicador de la frecuencia con que los padres alimentan a las crias. No se
pudo establecer una relacién entre la condicién de las hembras y las
conductas de cuidado parental. El éxito reproductivo de las parejas no se
relacioné con la condicién de los individuos.

% Las conductas de cortejo de los machos no estuvieron relacionadas con su
desempefio en la crianza, pero pueden ser importantes al momento del
establecimiento y defensa de los territorios y para mantener a la pareja.

% La Inversiéon de la hembra en el cuidado parental se relaciona
positivamente con algunos rasgos fenotipicos de los machos. Las conductas
de cortejo de los machos (duracibn de despliegues, frecuencia de
alimentaciones a hembras) se correlacionaron con la duracién de la
incubacion. Las hembras apareadas con machos mas pesados alimentaron

mas a las crias en el nido.

% Machos y hembras invierten diferente en la crianza de la nidada. Los
machos defienden los territorios y dan alimentaciones de cortejo a las
hembras, éstas construyen el nido e incuban; los dos padres alimentan a
las crias. Después del emplumado, las hembras alimentan con mayor
frecuencia a las crias, alin asi, la participacién del macho es significativa
para la sobrevivencia de la nidada.
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