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Resumen

El uso de senales visuales para la comunicacidn intraespecifica es comun dentro del grupo de las
aves. Un ejemplo de sefial es la coloracion del plumaje la cual puede deberse a la microestructura
de las plumas y/o a los pigmentos depositados en ellas. Sin embargo, los factores que influyen
sobre la evolucion de los diversos tipos de coloracién han sido poco estudiados. Los carotenoides
son algunos de los pigmentos mas comunes dentro de las aves y son responsables de los colores
rojos, naranjas y amarillos brillantes. Estos pigmentos también tienen propiedades antioxidantes
y pueden jugar un papel en la respuesta inmune. Estos pigmentos no pueden ser sintetizados de
novo por las aves, por lo que se obtienen de la dieta. Tales requerimientos de adquisicion y uso
hacen que estas coloraciones impliquen complejos mecanismos fisiologicos y conductuales,
convirtiéndolas en buenos candidatos para fungir como sefiales honestas. Dichas sefales juegan
un papel importante en la eleccion de pareja al facilitar el reconocimiento de individuos en
buenas condiciones que podrian brindar mayores beneficios para el sexo opuesto. El cuidado
parental es un ejemplo de beneficio directo y, debido a que las hembras no pueden observar el
rendimiento de los machos en el cuidado de las crias antes de elegirlos como compaiieros, la
habilidad como padre deberia poder evaluarse con sefiales honestas, como la coloracién por
carotenoides. En este trabajo se evalud la presencia de carotenoides en el plumaje de los machos
de 394 especies de aves paseriformes se relaciona con su inversion relativa en el cuidado
parental mediante modelos de minimos cuadrados generalizados (PGLS por sus siglas en inglés)
y regresiones logisticas filogenéticas. Los modelos incluyeron covariables que pueden influir en
dicha relacién tales como la dieta, el tamafio corporal, la distribuciéon geogréfica y el grado de
poliginia. Los resultados muestran una relacion negativa entre el cuidado parental y la coloracién
por carotenoides en el plumaje de machos de aves paseriformes, lo que indica que la inversion en
el cuidado parental por parte del macho es menor en aquellas especies que despliegan plumajes
con coloraciones dependientes de carotenoides. Debido a su relacion negativa con el cuidado
parental, propongo que las coloraciones del plumaje basadas en carotenoides pueden evolucionar
como indicadores de otros tipos de beneficios, ya sea directos, como la defensa del territorio y la
dominancia, o indirectos, al reflejar la calidad genética. Finalmente, este trabajo también destaca
la importancia de la dieta y el tamafio corporal en la evolucion de las coloraciones dependientes
de carotenoides.



Introduccion

Las aves presentan una gran variedad de sefiales que utilizan para comunicarse, destacando las
que sirven para atraer pareja, las cuales van desde un gran repertorio de bailes y cantos hasta
vistosos ornamentos tales como arreglos de plumas elaboradas o alargadas, o la posesiéon un
plumaje o piel pigmentada con llamativos colores (Jawor et al., 2004). La evolucién y el
mantenimiento de muchas de estas sefiales se atribuye a la seleccién sexual, la cual explica la
existencia de rasgos que implican un costo generalmente elevado para su produccion y cuyo
unico propodsito aparente es la atraccion de individuos del sexo opuesto (Darwin, 1871;
Andersson, 1994; Linville et al., 1998; Davies et al., 2012). En la mayoria de las especies es
comun que las hembras sean las que eligen pareja por lo que los machos son los que tienen que
competir por el acceso a éstas mediante, por ejemplo, ornamentos atractivos (Darwin, 1871;
Kokko & Jennions, 2008). Generalmente, dentro de las aves, los machos presentan ornamentos
mas elaborados y llamativos, mientras que las hembras suelen ser menos ornamentadas (Jawor et
al., 2004, Davies et al., 2012). El hecho de cémo evolucionan y se mantienen estas sefales
sexuales ha sido el foco de numerosos estudios sobre la sefializacion de rasgos ornamentales

(McGraw & Hill, 2000).

Para explicar la evolucion de caracteres sexuales secundarios se han propuesto dos modelos: el
primero de ellos es el modelo desbocado de Fisher (1930), éste plantea que los ornamentos de los
machos evolucionardn segin las preferencias de las hembras y los beneficios que pueden
conseguir. Los machos que posean un caracter llamativo tendrdn una mayor descendencia y las
hembras se beneficiardn debido a que la progenie heredard el ornamento preferido por las
hembras de esa poblaciéon, aumentando asi el éxito reproductivo de la progenie en la etapa
adulta. Una vez que este cardcter se haya fijado en la poblacion, la preferencia y el atributo
coevolucionardn, y el ornamento se hard cada vez mdas conspicuo hasta que los costos de
producirlo o tenerlo sean mayores a los beneficios de la reproduccion. De forma alternativa, pero
no excluyente, el modelo de ‘“handicap” (Zahavi, 1975) propone que algunos ornamentos
evolucionan como una sefial honesta; es decir, que refleja la calidad y/o genes de los individuos

que los despliegan, ya que tales ornamentos son costosos en términos de restricciones



fisiologicas y no todos los competidores podrdn producir o mantener estos ornamentos
exagerados. Al heredar estos “buenos genes”, la descendencia aumentard su supervivencia y
calidad, lo que afectard su habilidad de expresar estas sefiales atractivas a pesar de los costos que

éstas representan.

La preferencia de las hembras sobre ciertos caracteres sexuales secudarios puede deberse a que
éstas obtengan ciertos beneficios directos o indirectos (Siefferman & Hill, 2003). Los beneficios
indirectos consisten en aquellos de tipo genético que se pueden heredar a la descendencia. Por
otro lado, los beneficios directos se refieren a los recursos que pueden mejorar el éxito
reproductivo de la hembra, como la obtencién de buenos territorio, regalos nupciales, la
participacion por parte del macho en el cuidado parental, entre otros (Mgller & Thornhill, 1998;

Davies et al., 2012).

Uno de los caracteres sexuales secundarios mas conspicuos dentro de las aves es la coloracion
del plumaje. En los primeros intentos de comprender el origen y el mantenimiento del plumaje
con coloraciones brillantes, la coloracidn se caracterizé como un solo rasgo: ser colorido o no
(McGraw & Hill, 2000). Sin embargo, ahora sabemos que las coloraciones brillantes en las
plumas son producidas por diversos mecanismos que pueden seguir trayectorias evolutivas
completamente diferentes (Fox & Vevers, 1960). A grandes rasgos, la coloracién del plumaje
puede deberse a dos mecanismos: a la microestructura de las plumas y/o a los pigmentos
depositados en ellas. El mecanismo mejor estudiado es el basado en pigmentos (McGraw & Hill,
2000). Aunque en las aves existen diversos tipos de pigmentos, los mas comunes y causantes de
la mayoria de la coloracion animal, son las melaninas, responsables de las coloraciones negras y
marrones (Griffith et al., 2006; McGraw et al., 2004), y los pigmentos carotenoides, productores
de algunos de los colores mas llamativos como rojos, naranjas y amarillos brillantes (Fox, 1976;

Brush, 1978; Gray, 1996; Hill, 1999; Toews et al.,2017).

Los carotenoides son pigmentos naturales solubles en grasas (Goodwin, 1984). Las aves, y de
hecho todos los animales, son incapaces de sintetizarlos de novo (Goodwin, 1984), por lo que
antes de transportarlos, procesarlos y depositarlos en las plumas tienen que obtenerlos de la dieta

(Goodwin, 1984; Hill, 1999; McGraw & Hill, 2000; Losdat et al., 2011). Tales requerimientos



de adquisicion y uso hacen que la coloracion del plumaje basada en carotenoides implique
complejos mecanismos fisiologicos y conductuales, como la modificacion de la estructura de los
pigmentos una vez ingeridos y el forrajeo (Hill, 1999). Algunos de los carotenoides mas
comunes que dan coloracion a las plumas son las luteinas, zeaxantinas y f-carotenos (Stradi,
1998). Asimismo, los carotenoides no solo se encargan de proporcionar colores llamativos al
plumaje, sino que también tienen propiedades antioxidantes que pueden aliviar el costo de la
reproduccion y de la actividad inmune al aumentar la resistencia al estrés oxidativo y disminuir
el dafio ocasionado por éste (Losdat et al., 2011). Ademas de su papel como antioxidantes, los
carotenoides y sus derivados, como los retinoides y la vitamina A, son inmunopotenciadores
(“immunoenhancers”; Ewen et al., 2008; Losdat et al., 2011), ya que pueden potenciar la
expresion de genes implicados en la proliferacion y diferenciacion de células inmunes. Ademads,
dichos compuestos pueden ayudar a mantener la respuesta inflamatoria (e.g. fiebre y especies de
oxigeno reactivo) por debajo de niveles nocivos para los organismos (Bendich, 1989, Chew &

Park, 2004; Hartley & Kennedy, 2004).

Las hembras de muchas especies de aves que presentan ornamentos basados en carotenoides
prefieren aparearse con machos mds brillantes y coloridos (ver Olson & Owens, 1998; Hill,
1999; McGraw et al., 2002; Losdat et al., 2011). Aunque hasta ahora estd bien establecido que
los colores llamativos del plumaje de los machos de muchas aves han sido sujetos a la seleccion
sexual, todavia se discute si las hembras se aparean con los machos coloridos para obtener
beneficios indirectos o directos, como el cuidado parental (Smiseth et al., 2001). El cuidado
parental es una de las conductas mds variables ya que puede diferir en todos los niveles: entre
taxones, poblaciones, sexos e individuos (Westneat & Sargent, 1996). De acuerdo con Trivers
(1972), quien identificé por primera vez las intimas relaciones entre la inversion parental, la
disponibilidad de parejas y la seleccion sexual y cuya propuesta ha servido como marco de
referencia para explicar las diferencias entre los “roles” sexuales, es posible esperar que en
especies anisogamicas, como las aves, exista un conflicto entre los sexos por el cuidado de la
descendencia (Westneat & Sargent, 1996). La anisogamia surge cuando un sexo (hembras)
comienzan a invertir energia para producir gametos mas grandes y con mayor supervivencia, por
lo que la seleccion comienza a favorecer que el otro sexo (machos) invierta en grandes

cantidades de gametos pequefios. Este tltimo paso crea un conflicto sexual sobre la inversion en



la supervivencia de las crias, es decir, una disminucién en el tamafio de los gametos es favorable
para los machos pero reduce la capacidad de las hembras cuyos gametos se fusionan con
pequefios gametos. Este es el conflicto sexual sobre la inversion en calidad de descendencia a
través de la atencion pre-cigdtica. Tal conflicto también ocurre con la atencion posterior a los
cigotos, porque (1) con dos cuidadores potenciales, cada uno se beneficia si el otro brinda mas
atencion, y (2) a menudo puede haber asimetrias en los costos de la atencion a los dos sexos,
favoreciendo reducciones en el cuidado por uno de los padres a expensas del otro (Lessels, 1991;

Westneat & Sargent, 1996).

Usualmente, la contribucion en el cuidado parental difiere entre machos y hembras, siendo las
hembras quienes brindan mayor cuidado en la mayoria de los taxones (Queller, 1997; Kokko &
Jennions, 2012). En las aves, a diferencia de otros grupos de vertebrados, la participacion del
macho en el cuidado parental suele ser mas trascendente que en mamiferos, por ejemplo, ya que
90% de las especies muestran cuidado biparental donde la participacién del macho puede ir
desde la construccion del nido, la incubacidn, la alimentacion, hasta la proteccion de las crias
(Smiseth et al., 2001; Kokko & Jennions, 2008), por lo que los beneficios de una crianza
compartida entre ambos sexos no son triviales. Debido a que las hembras normalmente no
pueden observar el rendimiento de los machos en el cuidado de las crias antes de elegirlos como
parejas, la habilidad como padre de la futura pareja deberia poder evaluarse usando sefiales
indirectas, tales como los ornamentos (Nisbet, 1973). Dicho en otras palabras, el conflicto entre
los sexos por el cuidado parental podria favorecer la eleccion de caracteres que sirvan como
sefiales de la “calidad de los padres”, es decir, de la propension de un padre de invertir en sus
futuras crias. Ademads, tales sefiales deberdn de ser costosas para que sean confiables (Grafen,
1990). Es por esto que una sefial que indique la “calidad de los padres” deberia poder reflejar la
condicion corporal actual de un individuo, necesaria para satisfacer las demandas de las crias y

aminorar los costos ocasionados por tal inversion.
A diferencia de otros pigmentos, las coloraciones dependientes de carotenoides son sefiales

honestas que indican la condicion fisioldgica de los machos (McGraw & Hill, 2000). Estas

coloraciones resultan particularmente sensibles a factores ambientales (e.g. alimentacidn,
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parasitos, altos niveles de mercurio; McGraw & Hill, 2000; Giraudeau et al., 2015), lo que las
convierte en sefiales honestas (Zahavi, 1975; Gray, 1996; Siefferman & Hill, 2003) que reflejan
la capacidad de un individuo de hacer frente al compromiso de usar los carotenoides para su
mantenimiento o como ornamentos (Losdat et al., 2011). Ademads, reflejan su capacidad de

adquirir (mediante el forrajeo), absorber y metabolizar dichos pigmentos (Hill, 1992).

Ya que las coloraciones basadas en carotenoides son sefiales honestas, s6lo los individuos de
buena calidad, en términos de capacidad de forrajeo, estado nutricional, salud y condicion,
podrén expresar tales rasgos (Siefferman & Hill, 2003; Ewen et al., 2008) convirtiendo a dichas
coloraciones en buenos candidatos para sefialar la calidad de un buen padre. Ademas, como se
menciond anteriormente, las propiedades antioxidantes de los carotenoides pueden ayudar a
aliviar los costos de la reproduccion (Losdat et al., 2011), por lo que es posible pensar que un
macho que expresa una sefial basada en carotenoides podria invertir més en el cuidado parental
sin comprometer futuros eventos reproductivos, uno de las principales limitantes del cuidado

parental (Kokko & Jennions, 2008), ya que es capaz de aminorar los costos del cuidado actual.

La relacion entre la coloracion del plumaje en aves y el cuidado parental se ha explorado en
numerosas ocasiones en estudios intra-specificos (por ejemplo: Mgller & Thornhill, 1998;
Linville et al., 1998; Smiseth et al, 2001; Senar et al., 2002; Mitchell et al., 2007) bajo tres
principales hipétesis. Una de ellas es la hipétesis del buen padre, la cual sugiere que la expresion
de los ornamentos refleja la capacidad del macho de invertir en su progenie (Heywood, 1989;
Hoelzer, 1989; Linville ef al., 1998; Smiseth et al., 2001). Por tanto, al elegir a los machos mas
ornamentados las hembras deberan beneficiarse directamente al obtener mayor aporte por parte

de su pareja en el cuidado parental.

Contrarias a la del buen padre, las otras dos hipétesis establecen una relacion negativa entre el
cuidado parental y la coloraciéon de los machos. La primera de ellas es la hipétesis de la
asignacion diferencial (“differential allocation”; Burley, 1986), la cual sugiere que en las
especies con cuidado biparental, las hembras eligen a los machos mas atractivos y ornamentados

para adquirir beneficios indirectos (Smiseth et al., 2001). Es por esto que, alin en especies donde
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los machos invierten en la progenie, podria existir una relacion negativa entre la sefial de calidad
y la inversion en el cuidado parental por parte de los machos, si las hembras, al estar con machos
atractivos y de buena calidad, aumentan su inversion para compensar la pérdida de la inversion
del macho. Por tanto, si la coloracion masculina actia como un indicador de los beneficios
indirectos mas que de los directos, las hembras con machos mds coloridos pueden aumentar su
inversion en el cuidado parental (Smiseth et al., 2001; Mitchell et al., 2007) ya que pretenden
prevenir la desercidon de sus atractivos compaferos (Sanz, 2001). Esto puede permitir que los
machos atractivos reduzcan su inversion en el cuidado para obtener una ventaja en su propia
supervivencia o en su éxito reproductivo (Mgller & Thornhill, 1998; Sanz, 2001; Smiseth ez al.,

2001).

Finalmente, la hipétesis de las disyuntivas (“trade-off”) (Williams, 1966; Magrath & Komdeur,
2003), que no estd desligada de la hipétesis de asignacion diferencial, supone que los machos
mads atractivos y ornamentados proporcionan menos cuidado parental porque logran un mayor
éxito reproductivo al buscar nuevas oportunidades de apareamiento, como fertilizaciones extra-
pareja o, en el caso de especies poligamas, nuevas compaiieras (Mitchell et al., 2007). En esta
hipétesis, al igual que en la anterior, las hembras estarian obteniendo beneficios indirectos al

aparearse con machos muy atractivos.

Estas tres hipotesis representan predicciones contrastadas. Es por esto que en este trabajo busco
analizar si las disyuntivas observadas a nivel intraespecifico (micro-evolutivo) se observan
también a nivel interespecifco (macro-evolutivo), en una escala amplia, con la finalidad de
identificar los factores que influyen sobre la presencia y la evolucion de la coloracidn;
considerando como punto de partida la posible relacion existente entre la coloracion del plumaje
basada en carotenoides y la inversion en el cuidado parental por parte de los machos del grupo de

las paseriformes.
La relacion que planteo entre la coloracién por carotenoides y el cuidado parental, surge de las

ideas de que la presencia de sefiales indirectas pueden indicar a las hembras la propension del

macho a ser un buen padre. Por tal motivo, propongo que la coloracion dependiente de
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carotenoides en el plumaje de los machos de aves paseriformes ha evolucionado como una sefial
honesta de la “calidad de los padres”, por lo que esta coloracion estard presente en aquellas
especies donde la inversion del macho sea relevante o hasta indispensable para el éxito de las
crias. Ademads, busco averiguar si especificamente la actividad de la “alimentacion de las crias”
como parte crucial de la inversion en el cuidado parental de los machos se relaciona
positivamente con la presencia y cantidad de estas sefiales dada su estrecha relaciéon con la

capacidad de forrajeo.

Las aves paseriformes (orden Passeriformes) conforman el orden mas grande y diverso de todo
el grupo de las aves (Edwards & Harshman, 2013). Son también conocidas como “aves de
percha” (Edwards & Harshman, 2013) y representan el 61% de las ca. 10,000 especies de aves
existentes con aproximadamente 5,983 representantes (Dale et al., 2015). Se distribuyen por todo
el mundo, exceptuando la Antértida, alcanzando mayor diversidad en los tropicos (Edwards &
Harshman, 2013). Debido a su tamafio corporal generalmente pequefio (de 1.4 kg a solo unos
pocos gramos), su alta diversidad y su relativa facilidad de observacion, recoleccién y estudio,
las aves paseriformes han atraido la atencién de una amplia cantidad de bidlogas y bidlogos
descriptivos y experimentales, incluyendo sistematicos, ecdlogos conductuales, y bidlogos
evolutivos (Edwards & Harshman, 2013). Al ser un grupo muy diverso, las paseriformes
presentan diferentes tipos de coloracion en su plumaje, como las melaninas y las coloraciones
estructurales, sin embargo, el 41% de las especies de aves de percha presentan coloracion por
carotenoides (Thomas et al., 2014). Ademads, en comparacion con otros 6érdenes de aves, como
por ejemplo las Galliformes, se ha observado que las paseriformes extraen y acumulan de
manera mas eficiente los carotenoides de los alimentos (McGraw, 2005). Las aves paseriformes
desarrollan mds cominmente colores basados en carotenoides que las aves de antiguos linajes
como las Galliformes, y las diferencias fisioldgicas en la acumulacién de carotenoides pueden
explicar por qué los pdjaros cantores aprovechan los pigmentos carotenoides como sefiales

visuales.

Desde el punto de vista estadistico, al trabajar con un grupo de especies es necesario aplicar un

método apropiado para establecer las relaciones entre las variables de interés debido a que al
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tener diversas relaciones de parentesco entre las especies, resultado de los diferentes grados de
ascendencia compartida, no pueden tratarse como datos independientes (Felsenstein, 1985;
Martins & Hansen, 1997). Los métodos comparativos filogenéticos se han convertido en una
herramienta ampliamente utilizada para abordar las cuestiones relacionadas con los procesos
evolutivos a largo plazo mediante el andlisis de datos recopilados en muiltiples especies y la
incorporacion de su filogenia (von Hardenberg & Gonzalez-Voyer, 2013), con la finalidad de
controlar el efecto que las relaciones filogenéticas puedan tener sobre la asociacidon de las
variables (Mahler & Tubaro, 2002). En el caso particular de las variable de respuesta de este
estudio, la tendencia de las especies de conservar caracteristicas de coloracion ancestral puede

limitar la expresion de diversas sefiales.

Por otra parte, los andlisis comparativos a menudo incluyen numerosas variables, que pueden
estar directa o indirectamente relacionadas con las variables de interés por lo que es importante
tomarlas en cuenta en los andlisis (Freckleton, 2009; von Hardenberg & Gonzalez-Voyer, 2013).
Es probable que la variacion interespecifica en el color del plumaje se vea afectada por una
variedad de factores, por lo que en este proyecto inclui cuatro variables que pueden estar
influyendo en la coloracion del plumaje basado en carotenoides: la dieta, el tamafio corporal, la

distribucion geogréfica y la poliginia.

La dieta resulta de gran importancia para la coloraciéon del plumaje basada en carotenoides
debido a que los carotenoides se adquieren de los alimentos, por lo que la mayoria de los
estudios filogenéticos que han trabajado con la coloracion por carotenoides se han centrado en el
papel de la dieta con la prediccion de que las especies que muestran coloraciones basadas en
carotenoides consumirdn mas alimentos ricos en estos pigmentos (McGraw, 2005). Sin embargo,
la adquisicién y uso de los carotenoides de la dieta parecen estar limitadas por aspectos
ecoldgicos y fisioldgicos relacionados con el tamafio corporal de cada especie (Tella et al.,
2004). El tamafo corporal estd muy relacionado con las historias de vida de las especies,
pudiendo plantear posibles restricciones para el desarrollo de la coloraciéon del plumaje en las
aves (Galvan et al., 2013). Por otra parte, la distribucién geografica puede influir en la

coloracion al existir marcadas diferencias en las zonas tropicales y templadas (e.g. la carga
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parasitaria, la diversidad de alimentos con carotenoides y la estacionalidad; Mgller, 1998;
Martines, 2013; Charles, 2014; Novotny & Miller; 2014). Ademads, la importancia de contemplar
el grado de poliginia, cuyo definiciéon radica en que, al estar fuertemente ligado con el cuidado
parental de forma negativa, éste podria estar influyendo en la expresion de coloracion por
carotenoides. Asimismo, se ha observado que el dimorfismo en la coloraciéon del plumaje es

mayor en especies poligamas (Dunn ef al., 2001).

En este estudio pretendo relacionar la presencia de carotenoides en el plumaje de los machos de
394 especies de aves paseriformes con su inversion relativa en el cuidado parental mediante dos
métodos comparados filogenéticos: El modelo de minimos cuadrados generalizados (PGLS por
sus siglas en inglés) y por regresiones logisticas filogenéticas. Ambos métodos controlan por la
covarianza esperada en los residuales de los modelos lineales, basada en la historia evolutiva
compartida de las especies, asumiendo que los rasgos han evolucionado bajo un modelo de
movimiento browniano (PGLS) y un proceso de Markov (regresion logistica) (Martins &
Hansen, 1997; Ives & Garland, 2010; Symonds & Blomberg, 2014) con la finalidad de eliminar
el error causado por la no independencia de los datos (Felsenstein, 1985). Ademas, los modelos
incluyen covariables que pueden estar influyendo en dicha relacion, estas son la dieta, el tamafio

corporal, la distribucién geografica y el grado de poliginia.
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Hipotesis y predicciones

Hipotesis: En especies en las cuales los machos contribuyen al cuidado parental, se favorecera la
evolucion de sefiales de color dependientes de carotenoides que permitan a las hembras obtener

informacion sobre qué tan propensos son los machos en invertir en sus futuras crias.

Prediccion 1: La presencia de coloracion por carotenoides en el plumaje de los machos estara
presente en aquellas especies donde la aportacion del macho en el cuidado parental sea equitativa

o mayor a la de la hembra.
Prediccion 2: La presencia de coloracion por carotenoides en el plumaje de los machos estara

presente en aquellas especies donde el macho participe en la alimentacion de las crias al ser un

indicador de la capacidad de forrajeo.

Objetivo

Analizar si la coloracién por carotenoides en el plumaje de aves paseriformes evoluciona como

una sefial de la inversion del macho en el cuidado parental.
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Métodos

OBTENCION DE LA INFORMACION

Inversion en cuidado parental
Evalué la inversion en el cuidado parental por parte del macho mediante un promedio de la

participacion relativa del macho en tres actividades:

1. Construccion del nido
2. Incubacion de los huevos

3. Alimentacion de las crias

La informacion del cuidado parental fue previamente colectada, catalogada y calificada por Liker
et al., 2015. Dada la varianza en la informacion disponible para las especies con respecto a la
participacion relativa del macho, los datos para cada una de las actividades evaluadas se basan en
una puntuacién del O al 4 donde el O indica la ausencia total de inversion en el cuidado paterno,
1: inversion del 1 al 33%, 2: inversidon del 34 al 66%, 3: inversion del 67 al 99%, 4: 100%, el
macho es el tnico responsable del cuidado parental (véase Liker et al., 2015). La base de datos
original de Liker y colaboradores incluye informacion para siete actividades de 792 especies de
diversos ordenes de aves pero debido al enfoque de este trabajo, solo utilicé la informacion de

392 especies, correspondientes a 66 familias, pertenecientes al orden de los paseriformes.

Carotenoides
Para estimar la cantidad de carotenoides en el plumaje, unicamente tomé en cuenta las
coloraciones que tipicamente dependen de estos pigmentos: los rojos, naranjas y amarillos
brillantes (Brush, 1990; Hill, 1999; McGraw, 2005; Mendes-Pinto et al., 2012). Exclui de mi
caracterizacion aquellas coloraciones resultantes de la combinacién de carotenoides con otros
pigmentos o mecanismos de coloracidon. Las coloraciones tipicas dependientes de carotenoides
fueron evaluadas a partir de las ilustraciones de los machos de cada especie disponibles en el

Handbook of the birds of the world alive (HBW). En el caso de las especies con variacion
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intraespecifica, usé la ilustracion de la subespecie nominal. Evalué la presencia de los
carotenoides en el cuerpo del ave de manera binaria, otorgando un valor de 0 cuando no observé
coloracion tipica de carotenoides y 1 cuando habia presencia de estos pigmentos, sin importar el
area del cuerpo que comprendiera la coloracion. Realicé esta clasificacion antes de la colecta de
datos para las otras variables, y por lo tanto sin informacion sobre las variables que proponia

asociar a la coloracién por carotenoides.

Ademas de mis observaciones, utilicé una clasificaciéon de la presencia/ausencia de coloracion
basada en carotenoides en el plumaje de las aves realizada por Thomas et al. (2014). En este
estudio, los autores usaron como referencia una recopilaciéon de especies con coloracién por
carotenoides, cuya presencia fue confirmada quimicamente en analisis anteriores. Con base en
estas especies, los autores realizaron una inspeccion visual, a partir de las ilustraciones del HBW,
de la presencia de coloraciones basadas en carotenoides en el resto de las especies para las que
no existen pruebas quimicas. Posteriormente, para validar quimicamente su codificacion
analizaron 357 especies utilizando cromatografia liquida de alta resolucion (HPLC) y
espectroscopia Raman con el objetivo de confirmar la presencia de carotenoides en el plumaje al
nivel taxonomico de familia. Esta evaluacion fue considerada con la intencién de dar mayor
soporte a los resultados de este trabajo, al comparar los analisis de mi evaluacion con los de otra

que ha comprobado por métodos fisicoquimicos la presencia de carotenoides.

Por otra parte, con el propdsito de obtener una caracterizacion cuantitativa de la cobertura de la
coloracion basada en carotenoides, tres observadores independientes al proyecto evaluaron la
extension de dicha coloraciéon en el plumaje de los machos a partir de ocho parches. Para la
determinacion y calificacion de los parches, modifiqué el método propuesto por Owens y Hartley
(1998) adecuandolo a los objetivos de este proyecto. En total, dividi el cuerpo del ave en ocho
parches: cabeza; garganta; pecho; vientre; dorso; rabadilla; alas; y cola (anexo 1, fig. A.1.1 y
A.1.2). Cada parche fue calificado de manera independiente con un O cuando no contenia
carotenoides, un 1 cuando la coloracién por carotenoides se encontraba en menos de la mitad del
parche y un 2 cuando se encontraba en mas de la mitad. Posteriormente, realicé la suma del
valor de cada parche para sacar un promedio por cada observador (véase anexo 3). Cabe resaltar

que todas las clasificaciones fueron realizadas de tal manera que los observadores no sabian el
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grado de inversion parental por parte de los machos, de esta manera eran “ciegos” con respecto a

la hipétesis que se estaba poniendo a prueba.

Debido a que todos los coeficientes de correlacion de Pearson entre los resultados de los
observadores fueron mayores a 0.87, realicé un promedio final con los datos de los tres
observadores para obtener la caracterizacion total de carotenoides para cada especie. Para
facilitar el trabajo de los observadores, se les entregd un cuestionario con instrucciones
detalladas sobre el drea que abarca cada parche y como calificarlos, asi como dos gamas de
colores para facilitar la identificacion de la presencia de carotenoides: una tipica de coloraciones
dependientes de éstos (Brush, 1990; Hill, 1999) y otra con coloraciones amarillas, naranjas y
rojas opacas que podrian resultar confusas pero que probablemente son causadas por otros

pigmentos (e.g. melaninas).

Estas muestras de coloraciones las extraje de las ilustraciones de las especies de las que existen
analisis quimicos sobre los pigmentos de su plumaje (Thomas ef al., 2014) (véase imagen A1.3 y
A1l.4). Asimismo, los observadores realizaron otro cuestionario de manera simultdnea al que se
describe anteriormente calificando tnicamente la presencia (1) o ausencia (0) de coloracién por
carotenoides en cada parche (véase anexo 1, fig A1.3), con la finalidad de tener un control intra-
observador. Sin embargo, el coeficiente de correlacion de Pearson entre los promedios finales de
ambos cuestionarios fue de 0.98 por lo que reportaré unicamente los resultados del primer

cuestionario descrito al ser una caracterizacion ligeramente mds fina.

La calificacion de presencia y ausencia de cada una de las ilustraciones representa una hipotesis
a resolver, por lo que es posible tener error tipo I (carotenoides presentes pero no codificados) y
error tipo II (carotenoides ausentes pero codificados como presentes) por cada una de ellas. Los
errores tipo I pueden presentarse ya que, al ser mds dificiles de evaluar, exclui de la codificacion
aquellas coloraciones resultantes de la combinacién de carotenoides con otros pigmentos, como
las melaninas o con las coloraciones estructurales, que resultan en coloraciones azules, verdes,
rosas o moradas (Olson & Owens, 2005). Los errores tipo II pueden presentarse por coloraciones

confusas o exageradas por parte de los y las artistas de cada ilustracion. Es evidente que la
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presencia de ambos tipos de errores prevalecerd mientras no se tengan pruebas quimicas sobre la

presencia de carotenoides en cada una de las especies.

La evaluacion de la coloraciéon a partir de los esquemas del HBW representa una alternativa
valida para determinar el color en aves paseriformes. De hecho, el objetivo de estos esquemas es
reflejar con la mayor exactitud posible la coloracién tipica de una especie de tal manera que la
imagen sea una referencia adecuada para la identificacion del taxon o ejemplar. Como tal, se
debe tener especial cuidado en reproducir la coloracion con precision y los esquemas
ilustraciones del HBW son considerados de excelente calidad (Starck, 1996; Dale et al., 2015).
Por otra parte, estudios anteriores han encontrado que la coloracion en estos esquemas estd
altamente correlacionada con la coloracion en muestras de museo (medidas por espectrometria),
y varios estudios comparativos previos han usado la coloracion en estos esquemas para probar

hipétesis sobre la evolucion del color en aves (Dale et al., 2015).

Covariables

Dieta
La informacién de la dieta, es decir de qué se alimentan y en qué proporcion, la obtuve de la
literatura, especificamente del HBW. De acuerdo con Olson & Owens (2005), clasifiqué la dieta
en siete diferentes grupos segtin su contenido medio en carotenoides (Tabla 1) con la finalidad de
estimar la cantidad de dichos pigmentos en la dieta de cada especie. Debido a que la mayoria de
las especies no se alimenta unicamente de un solo grupo, les otorgué valores relativos segun la
importancia de cada grupo en su dieta basaindome en las descripciones del HBW. Multipliqué los
valores relativos para cada grupo por la cantidad de carotenoides contenidos para después

sumarlos y obtener el total de carotenoides consumidos en 100g de alimento para cada especie.
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Tabla 1. Categorias de dieta utilizadas en la evaluacion de la ingesta de carotenoides en los
alimentos. El contenido medio de carotenoides es la media registrada de la literatura disponible.
Modificado de Olson & Owens (2005).

Categorias Contenit.io medio de
carotenoides (g/100g)
Semillas, nueces, madera 0.0001
Néctar, polen, sabia, exudados 0.003
Vertebrados 0.006
Invertebrados 0.007
Follaje, flores y hongos 0.033
Frutos 0.075
Algas, diatomeas 0.350

Por ejemplo, Malurus coronatus se alimenta unicamente de insectos, por lo que la cantidad de
carotenoides en el grupo de insectos se multiplica directamente por 1 teniendo un total de
0.007g/100g de carotenoides, por el contrario Piranga olivacea se alimenta principalmente de
insectos pero ocasionalmente llega a comer pequefios frutos, por lo que la cantidad de
carotenoides en el grupo de insectos lo multipliqué por 0.8 mientras que la cantidad de
carotenoides en el grupo de frutos lo multipliqué por 0.2 para finalmente sumar el resultado de
ambas multiplicaciones. El valor de 0.8 se mantuvo en todos los alimentos que la literatura
especifica como principales en la dieta, mientras que a los alimentos descritos como
“esporadicos”, se les otorgd el valor de 0.2; valores que sumados dan 1 segtin la importancia del
grupo en su dieta. En caso de que hubiera mds de un grupo principal o esporddico, se dividi6 el

0.8 y el 0.2 respectivamente entre el total de grupos de alimentos ingeridos.

Tamariio corporal
Como medida de tamafo corporal utilicé la masa corporal de los machos medida en gramos.
Para asegurar que los datos se apegan a los supuestos de los andlisis comparados los transformé
en logaritmo en base 10. Los datos de masa corporal fueron obtenidos de Liker et al. (2015) para

casi todas las especies. En el caso de las especies que carecian de datos, los extraje del HBW.
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Distribucion geogrdfica
La distribucion geografica medida fue la zona en la que cada especie se reproduce y la obtuve a
partir del HBW. Para obtener la distribucion de reproduccion, dividi la distribucion de las ave en
tres grandes zonas: tropicales (Distribucion A), no tropicales (Distrucion B) y las que se
reproducen en ambas zonas (Distribucién C). Consideré como tropicales aquellas que viven entre
los trépicos de Cancer (latitud de 23° 26’ 50" al norte del ecuador) y de Capricornio (latitud de
23° 26' 14" al sur del ecuador). Por otra parte, consideré como especies no tropicales a todas
aquellas que se reproducen fuera la zona intertropical. Ademads, tomé como tercera zona al grupo
de aves que se reproducen tanto en la zona intertropical como en el resto del planeta. Usé las
paralelas geograficas de la Tierra como referencia para facilitar la clasificacion de la
distribucién. Sin embargo, desde el punto de vista biogeografico, la zona tropical puede
extenderse mas alla de las lineas de los trpicos ya que éstas constituyen unicamente un concepto

matematico.

Poliginia
La poliginia, que es cuando un macho se aparea con multiples hembras (Davies et al., 2012), fue
contemplada en este proyecto como un suceddneo de las oportunidades de apareamiento.
Siguiendo estudios anteriores (Olson et al., 2008; Liker et al. 2013) la poliginia fue medida
mediante una puntuacion del O al 4, donde el O: indica que no hay poliginia o es muy rara (<
0.1%), 1: poliginia rara (0.1-1%), 2: poliginia poco frecuente (1-5%), 3: poliginia moderada (5-
20%) y 4: poliginia comtin (>20% incluyendo machos que forman leks). Los porcentajes fueron
obtenidos de la frecuencia de poliginia para las especies en las que ésta estaba disponible, para
las que no, se estimd el porcentaje segin descripciones de la especie. Al igual que el cuidado
paterno, estos datos nos fueron amablemente otorgados por Andréds Liker y Tamas Székely (ver

Liker er al., 2015).

ANALISIS ESTADISTICOS
Para representar las relaciones filogenéticas entre las especies extraje de A Global Phylogeny of

Birds (http://birdtree.org) una muestra de 100 arboles filogenéticos basados en el superarbol
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propuesto por Jetz et al. (2012). Unicamente utilicé un 4rbol, que fue elegido al azar, para los
andlisis estadisticos. Estos los realicé con los paquetes CAPER para los datos continuos (Orme et
al., 2013) y PHYLOLM para los datos binarios (Ho & Ane, 2014) en el programa RStudio
version 0.99.473.

Para analizar los datos de presencia/ausencia utilicé una regresion logistica filogenética para
variables binarias dependientes, la cual es comparable con el modelo de minimos cuadrados
generalizados filogenéticos (PGLS por sus siglas en inglés). La regresion logistica estima la
sefial filogenética a través de a, cuyo valor varia entre 0 y 1. Cuanto mas grande es el valor de a,

menor es la correlacion filogenética entre las especies. Esto es debido a que a calcula la tasa de
transicion en la variable dependiente, o sea la velocidad a la que se pierden las correlaciones
filogenéticas entre las especies, por lo que si tiene valores grandes, entonces las transiciones
entre 0 y 1 ocurren rdpidamente, rompiendo la tendencia de que las especies estrechamente

relacionadas se parecen unas a otras (Ives & Garland, 2010).

Sin embargo, cabe destacar que este método se basa en simulaciones para estimar el valor de
significancia de la relacion entre variables. Cuando la sefial filogenética es fuerte (o se acerca a
0), existe menos variabilidad en los estados de cardcter discreto, y por tanto hay menos
posibilidad de obtener combinaciones distintas de los estados de caricter en las simulaciones
debido a que todas las especies tienen el valor de rasgo de su antepasado comun, habiendo por
tanto poca variacion entre las especies lo que complica el poder que tiene el método para detectar
correlaciones filogenéticas (ver Ives & Garland, 2010). Esto, aunado a un tamafio de muestra
pequefio o, particularmente para este estudio, a una gran cantidad de variables a evaluar, hace
que la estimacion de p sea poco confiable, pudiendo obtener un resultado mas robusto a través de
intervalos de confianza (Ives & Garland, 2010). Los intervalos de confianza al 95% fueron
calculados a través del método de “bootstrap paramétrico” con 1000 iteraciones.

Para los anélisis con datos continuos (carotenoides medidos a través de parches), usé el modelo
de minimos cuadrados generalizados filogenéticos (PGLS) para considerar la no independencia
de los datos debido a las relaciones evolutivas entre las especies (Martins & Hansen 1997;

Freckleton et al., 2002). Las regresiones de PGLS con una variable de respuesta continua utilizan
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métodos de médxima verosimilitud para estimar A, la sefial filogenética, que evalda el grado de
covarianza en los residuos del modelo resultado de las relaciones filogenéticas entre las especies
(cuando A= 0 no existe sefal filogenética, y cuando A= 1 existe una fuerte sefial filogenética)
(Pagel, 1999; Freckleton et al., 2002). En otras palabras, estima el efecto de la ancestria
compartida en la relacion entre la coloracion por carotenoides y el resto de las variables

analizadas (Fitzpatrick et al., 2012).

En total realicé nueve regresiones multiples, tres PGLS y seis regresiones logisticas. El primer
conjunto de andlisis, tres en total, es decir, un andlisis para cada caracterizacion de carotenoides,
contempla el efecto combinado de todas las covariables, incluyendo la inversion en el cuidado
paterno sobre la coloracién basada en carotenoides de 346 especies. El tamafio de la n disminuy6
debido a que la covariable “poliginia” carecia de informacion para 46 de las especies de este
trabajo. Ya que la hipdtesis de la asignacion diferencial (Burley, 1986) establece una relacion
negativa entre la ornamentacion y la inversion en el cuidado parental en especies con cuidado
biparental, exclui del segundo conjunto de andlisis a las especies sin inversion en el cuidado
paterno con la finalidad de explorar si lo propuesto por Burley (1986) pudiera eliminar el sesgo
que éstas podrian causar en la relacion de la presencia de carotenoides con la inversion en el
cuidado paterno. Este segundo conjunto de andlisis evalud el efecto combinado de las mismas

variables sobre la coloracion de unicamente 318 especies.

Finalmente, en el ultimo conjunto de andlisis evalué el efecto de cada una de las variables sobre
la coloracion basada en carotenoides para cada caracterizacion. La diferencia de este conjunto de
andlisis con relacion al primero, radica en que la medicién de la inversion en el cuidado paterno
fue remplazada por uno de sus componentes, la alimentacidon de las crias, con la finalidad de
observar como se relacionaba esta actividad con la presencia y cantidad de carotenoides en los
machos, dada la relacion de esta sefial con la capacidad de forrajeo. La n de estos andlisis fue de
333 taxones ya que 13 de las 343 especies evaluadas en el primer conjunto de andlisis carecian
de datos para la actividad de alimentacioén de las crias. Para cada uno de los andlisis, el arbol

filogenético fue recortado en funcion del tamafio de muestra.

24



Resultados

Los andlisis incluyeron a 392 especies de las 5,954 especies de aves paseriformes reportadas por
Jetz et al., (2012). Estas 392 especies representan el 6.57% de las especies totales de este orden,
las especies estdn distribuidas en 66 familias, por lo que los andlisis incluyeron un 66% de las
familias reportadas para el orden Passeriformes. Sin embargo, el tamafio de muestra que pude
incluir en los distintos conjuntos de andlisis, disminuy6 a 346 especies para los anélisis con todas
las variables, 318 especies para los anélisis que excluyen a los machos que no participan en el
cuidado y 333 especies para los analisis que consideraban a la alimentacion de las crias como
unica actividad del cuidado paterno. Esto disminuye la proporcion de especies contempladas a
5.8%,5.3% y 5.6% respectivamente. La mayor limitante para incrementar el tamafio de muestra
es la falta de informacién para la variable de la inversion en el cuidado paterno ya que es

bastante detallada y por esto no estéa disponible para muchas especies.

Como se menciond anteriormente, en este estudio se busca analizar el efecto de diversas
variables sobre la coloracion dependiente de carotenoides en el plumaje por lo que la coloracion
es la variable de respuesta y la inversion en el cuidado paterno, la dieta, el tamafio corporal, la

distribucion geografica y la poliginia representan las variables predictoras.

LA PRESENCIA DE CAROTENOIDES EN LAS AVES PASERIFORMES

A pesar de la alta repetibilidad en la caracterizacion de la presencia/ausencia de carotenoides en
el plumaje, las tres caracterizaciones arrojaron resultados ligeramente diferentes (Gréfica 1).
Segun el coeficiente de correlacion de Kendall para variables binarias, la concordancia mas
elevada entre las caracterizaciones de la presencia/ausencia de carotenoides en el plumaje fue
entre la clasificacion realizada en este trabajo y la realizada por Thomas et al. (2014), la cual
muestra un coeficiente de correlacion de 0.74. Por otro lado, los coeficientes de correlacidn entre
la caracterizacion realizada por los observadores independientes con respecto a la de Thomas et

al. (2014) y a la de la autora fue de 0.60 y 0.68, respectivamente.
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Grifica 1. Presencia y ausencia de carotenoides en el plumaje de aves paseriformes

ANALISIS ESTADISTICOS

Presencia de coloracion dependiente de carotenoides en los machos de todas las especies.

Regresion Logistica Filogenética para Variables Binarias Dependientes

Los andlisis realizados con la caracterizacion de Thomas et al. (2014) y la de la autora del
proyecto arrojaron resultados muy similares. Ambos analisis tuvieron un o cercana a 0, lo que
indica una elevada sefial filogenética (o = 0.040, Tabla 2.1 y a = 0.020, Tabla 2.2). Ademas,
segun el valor de p y los intervalos de confianza, ambos anélisis muestran un efecto negativo del
cuidado paterno en la presencia de carotenoides en el plumaje. Esto indica que, contrario a lo
predicho, las especies con machos que presentan coloracién dependiente de carotenoides en su
plumaje invierten menos en el cuidado de las crias. Sin embargo, ninguno de estos dos andlisis

mostro relacion alguna entre la coloracion y la poliginia (ver Tabla 2.1 y 2.2).

Aunque el efecto de algunas de las variables no presentd un valor de p significativo (p < 0.05) en

la evaluacion de carotenoides realizada en este estudio, los intervalos de confianza no incluyen al
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valor de O por lo que no es posible descartar un efecto significativo de tales variables sobre la

coloracion por carotenoides. La dieta se relaciona de forma positiva con la coloracion, lo cual

indica que las especies con coloraciéon por carotenoides consumen una mayor cantidad de

carotenoides en su dieta. Por otra parte, el tamafio presentd una relacion negativa con la

coloracion indicando que las especies con coloracion dependiente de carotenoides son mas

pequefias. Finalmente, la distribucion geografica no mostré resultados significativos para

ninguno de los andlisis, lo que indica que no existen diferencias en la coloracién por

carotenoides entre las aves tropicales y de regiones templadas (ver Tabla 2.1 y 2.2).

Tabla 2.1. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las covariables en la
coloracion dependiente de carotenoides. Modelo de regresion logistica filogenética. Caracterizacion
de carotenoides realizada en este estudio

a’ =0.04
B EE* 7 I ICe
Cuidado Parental -0.489 0.209 -2.337 0.019 -0.901 -0.102
Dieta 13.693 7.636 1.793 0.072 13.481 13.863
Tamafio -0.534 0.341 -1.565 0.117 -1.284 -0.013
Distribucién B’ 0.050 0.374 0.133 0.893 -0.789 0.654
Distribucién C* -0.080 0.343 -0.233 0.815 -0.891 0.459
Poliginia 0.028 0.069 0.408 0.683 -0.104 0.163

“ Valores estadisticos del modelo: a, sefial filogenética; 3, pendiente de la regresién; EE, error estindar;
IC, intervalos de confianza. * Distribucién de reproduccién no tropical (Distrucién B), distribucién de

reproduccion en zonas tropicales y templadas (Distribucién C)
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Tabla 2.1. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las covariables en la
coloracion dependiente de carotenoides. Modelo de regresion logistica filogenética. Caracterizacion

de carotenoides realizada por Thomas et al. (2014).

o =0.02
B EE Z IC

Cuidado Parental -0.454 0200  -2265 0.023 -0.841 -0.118
Dieta 23771 8.120 2927 0003  23.621 24.035
Tamario -1.031 0349  -2949  0.003 -1.810 -0.537
Distribucion B~ 0.330 0379 0871 0383 -0.504 1.053
Distribuciéon C 0333 0347 0958 0337 -0.456 1.000
Poliginia 0.036 0066 0556  0.577 -0.090 0.164

Modelo de minimos cuadrados generalizados (PGLS)

En los andlisis obtenidos a partir de la caracterizacion cuantitativa basada en la calificacion de

ocho parches de coloracion, la regresion multiple mostré una alta sefial filogenética. A diferencia

de la categorizacion binaria de la presencia de coloracion, el tamafio corporal y cuidado parental

no mostraron ningun efecto significativo aunque la pendiente se mantiene en la misma direccion

en los tres analisis. Por otra parte, el PGLS mostré una relacion significativa entre la dieta y la

coloracion por carotenoides. Finalmente, al igual que en las regresiones logisticas, ni la

distribucion ni la poliginia tuvieron un efecto significativo (ver Tabla 2.3)
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Tabla 2.3. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las covariables en la
coloracion dependiente de carotenoides. Modelo de minimos cuadrados generalizados filogenéticos.
Caracterizacion de carotenoides realizada por los observadores.

A =0.69 R*“=0.073
IE EE° t IS
Cuidado Parental -0.071 0.054 -1.309 0.191
Dieta 5.141 1914 2.685 0.007
Tamaiio -0.141 0.094 -1.499 0.134
Distribucién B -0.009 0.101 -0.095 0.924
Distribucién C 0.021 0.090 0.232 0.816
Poliginia -0.019 0.018 -1.064 0.287

“ Valores estadisticos del PGLS: A, sefial filogenética; R?, coeficiente de determinacion; B, pendiente de la
regresion; EE, error estdndar.

Presencia de coloracion dependiente de carotenoides en los machos con inversion en

Regresion Logistica Filogenética para Variables Binarias Dependientes

Los resultados de los analisis donde se excluyeron las especies cuyos machos no participan en el
cuidado parental fueron muy similares al conjunto de analisis anteriores. Una vez mas, ambos
andlisis muestran una fuerte sefal filogenética (oo = 0.038, Tabla 3.1.; a =0.018, Tabla 3.2). En
este segundo conjunto de andlisis con datos binarios, los efectos de la inversion en el cuidado
parental y la dieta resultaron igualmente significativos (Tabla 3.1 y 3.2). Ademas la direccion de
la pendiente se mantuvo igual que en los analisis anteriores. Sin embargo, el efecto del tamafio,
aunque significativo en el andlisis con la caracterizacién de Thomas ef al. (2014) (Tabla 3.2),
difiere del anélisis anterior cuando la variable de respuesta fue caracterizada de acuerdo con este
trabajo siendo no significativa aunque la direccién de la pendiente se mantiene negativa (Tabla
3.1). Al igual que en el primer conjunto de andlisis, los efectos de la poliginia y el tipo de

distribucion no son significativos.
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Tabla 3.1. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las covariables en la
coloracion dependiente de carotenoides de los machos con cuidado parental. Modelo de regresion
logistica filogenética. Caracterizacion de carotenoides realizada en este estudio

a =0.038
p EE zZ p IC
Cuidado Parental -0.670 0.244 -2.743  0.006 -1.093 -0.267
Dieta 13.553 8.401 1.613  0.106 13.329 13.759
Tamaio -0.480 0.381 -1.259  0.207 -1.272 0.108
Distribucién B 0.197 0.447 0440  0.659 -0.962 1.143
Distribucién C 0.077 0417 0.185  0.853 -1.054 0.782
Poliginia -0.017 0.078 -0.226  0.820 -0.123 0.148

Tabla 3.2. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las covariables en la
coloracion dependiente de carotenoides de los machos con cuidado parental. Modelo de regresion
logistica filogenética. Caracterizacion de carotenoides realizada por Thomas et al. (2014).

a =0.018
p EE zZ p IC
Cuidado Parental -0.451 0.223 -2017  0.043 -0.840 -0.157
Dieta 18.372 8.360 2.197  0.027 18.181 18.603
Tamaiio -1.166 0.377 -3.093  0.001 -1.870 -0.657
Distribucién B 0.573 0.442 1.297 0.194 -0.428 1.500
Distribucién C 0.566 0416 1358 0.174 -0.297 1.477
Poliginia -0.012 0.071 -0.176 ~ 0.859 -0.174 0.114

Modelo de minimos cuadrados generalizados (PGLS)

Al igual que en el PGLS anterior, la unica variable que parece tener un efecto significativo sobre
la proporcion de carotenoides en el cuerpo de los machos es la cantidad de carotenoides en la
dieta, la cual mantiene su significancia y la direccion de su pendiente cuando se eliminan del
analisis los machos que no realizan cuidado parental (8 = 5.452, p = 0.007, Tabla 3.3). El resto

de las variables no muestran ningtn efecto cuando la variable de respuesta es continua.
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Tabla 3.3. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las covariables en la
coloracion dependiente de carotenoides de los machos con cuidado parental. Modelo de minimos
cuadrados generalizados filogenéticos. Caracterizacion de carotenoides realizada por los
observadores.

A =0.643 R’ =0.045
p EE t p
Cuidado Parental -0.058 0.063 -0.927 0.354
Dieta 5.452 2.032 2.682 0.007
Tamaio -0.165 0.103 -1.598 0.110
Distribuciéon B -0.030 0.116 0.264 0.791
Distribucién C 0.078 0.107 0.730 0.465
Poliginia -0.025 0.020 -1.261 0.208

La coloracion por carotenoides y la alimentacion de las crias

Regresion Logistica Filogenética para Variables Binarias Dependientes

A excepcion de pequenas diferencias, al limitar el cuidado parental a la actividad de la
alimentacion de las crias, los resultados siguen siendo consistentes a los conjuntos de analisis
anteriores. En primera instancia, la dieta y el tamafio resultaron significativas en ambas
caracterizaciones de este conjunto de analisis (Tabla 4.1 y 4.2). Sin embargo, aunque presenta la
misma direccion de la pendiente, la significancia del efecto de la alimentacion de las crias difiere
entre ambos andlisis, resultando no significativo cuando la caracterizacion de carotenoides es la
realizada por la autora (ver Tabla 4.1) y significativo cuando la caracterizacion es la realizada
por Thomas et al. (2014) (ver Tabla 4.2). Esta relacion negativa, indica que aquellas especies que
presentan coloracion por carotenoides, alimentan menos a sus crias o no realizan tal actividad
como parte de su cuidado parental. Al igual que en el resto de los analisis con datos binarios, la

distribucién y la poliginia no presentan efectos significativos sobre la coloracion del plumaje.
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Tabla 4.1. Influencia de la alimentacién de las crias como actividad en el cuidado parental y el resto
de las covariables en la coloracion dependiente de carotenoides. Modelo de regresion logistica
filogenética. Caracterizacion de carotenoides realizada en este estudio

a =0.043
p EE zZ p IC
Alimentacién -0.137 0.165 -0.826  0.408 -0.467 0.190
Dieta 16.924 8.038 2.105  0.035 16.769 17.045
Tamaiio -0.866 0.355 2436 0014 -1.483 -0.352
Distribucién B -0.096 0.410 -0.235  0.813 -1.003 0.561
Distribucién C -0.248 0.374 -0.661  0.508 -1.016 0.247
Poliginia -0014 0.069 -0.207  0.835 -0.090 0.089

Tabla 4.2. Influencia de la alimentacion de las crias como actividad en el cuidado parental y el resto
de las covariables en la coloracion dependiente de carotenoides. Modelo de regresion logistica
filogenética. Caracterizacion de carotenoides realizada por Thomas et al. (2014).

a =0.015
p EE zZ p IC
Alimentacién -0.288 0.156 -1.847  0.064 -0.591 -0.082
Dieta 28.109 8.451 3.326 0.003 23.621 24.035
Tamaiio -1.295 0.354 -3.652  0.003 -1.810 -0.537
Distribucién B 0.550 0.393 1.399 0.161 -0.137 1.191
Distribuciéon C 0.429 0.365 1.175 0.239 -0.239 1.132
Poliginia 0.041 0.065 0.641 0.521 -0.073 0.160

Modelo de minimos cuadrados generalizados (PGLS)

En este caso, el PGLS solo mostré un efecto significativo de la dieta sobre la coloracion
dependiente de carotenoides en el plumaje aun cuando el cuidado parental es estimado
tinicamente con base en la alimentacion de las crias (8 = 5.488, p = 0.005, Tabla 4.3). El resto de

las variables no muestran ningun tipo de efecto cuando la variable de respuesta es continua.
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Tabla 4.3. Influencia de la alimentacién de las crias como actividad en el cuidado parental y el resto
de las covariables en la coloracion dependiente de carotenoides. Modelo de minimos cuadrados
generalizados filogenéticos. Caracterizacion de carotenoides realizada por los observadores

A =0.658 R*>=0.032
p EE t p
Alimentacion -0.026 0.043 -0.593 0.553
Dieta 5.488 1.944 2.822 0.005
Tamaio -0.124 0.097 -1.284 0.199
Distribucién B -0.001 0.106 0016 0.987
Distribucién C 0.035 0.096 0.372 0.710
Poliginia -0.019 0.019 -1.004 0.315

33



Discusion

A grandes rasgos, los resultados son consistentes entre los modelos utilizados en este trabajo,
aunque la significancia de las diversas covariables sobre la presencia de carotenoides en el
plumaje varia entre las caracterizaciones contempladas en este proyecto a pesar de la alta
repetibilidad. Sin embargo, las variables de distribuciéon geografica y poliginia no muestran
efectos significativos en ninguno de los andlisis realizados. Por otra parte, la sefial filogenética es
alta en todos los andlisis (>0.5), independientemente de la caracterizacién de la presencia de
carotenoides, lo que resalta la importancia de controlar los efectos de la ancestria compartida
sobre nuestras variables. Generalmente, no incluir una filogenia en este tipo de andlisis podria
arrojar resultados engafosos y, en este estudio en particular, la elevada sefial filogenética indica
que el riesgo podria ser ain mayor. Por otra parte, los analisis con PGLS mostraron de manera
general un valor pequefio de R (varianza explicada), lo cual no es del todo sorprendente puesto
que este tipo de andlisis involucran una muestra grande y diversa de especies que tienen
particularidades que pueden ser muy distintas, por lo que no se espera necesariamente observar

valores elevados de varianza explicada por los modelos.

Diferencias en las estimaciones de la coloracion dependiente de carotenoides

Por un lado, los anélisis realizados con una categorizacion binaria de la coloracién dependiente
de carotenoides, realizados por Thomas et al. (2014) y por la autora de este trabajo, fueron
similares al relacionar de forma negativa la inversion en el cuidado parental por parte del macho
con la coloracion por carotenoides. Esta relacion se mantuvo negativa en todos los andlisis sin
importar la estimacion de cuidado paterno considerada para cada uno. La relacion entre estas

variables es contraria a la esperada.

Esto quiere decir que los machos con presencia de carotenoides en su plumaje invierten menos
en el cuidado de sus crias, por lo que las coloraciones dependientes de carotenoides no son
seleccionadas como sefiales que indiquen la inversion del macho en sus futuras crias. Sin
embargo, la poliginia, que cominmente se asocia de forma negativa con el cuidado parental

(Price et al., 1993; Kokko, 1998; Magrath & Komdeur, 2003), no present6 efectos significativos
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en ninguno de los analisis. Por otra parte, la dieta también presenta un efecto significativo y
positivo sobre la coloracion del plumaje en todos los anélisis, con un efecto positivo por parte de
la dieta lo que indica que especies que tienen una dieta rica en carotenoides presentan coloracion
por carotenoides en su plumaje. El tamafio corporal también presenta un efecto significativo, sin
embargo, en este caso es negativo en todos los andlisis logisticos, lo que quiere decir que

especies mds pequefas tienden a presentar coloracion por carotenoides.

En cuanto a los andlisis que incluyeron como variable de respuesta una caracterizacion continua
de la coloracion (PGLS), solo es posible notar efectos significativos y positivos de la dieta. La
relacion significativa entre la dieta y la proporcion de carotenoides en la superficie corporal
indica que los machos de las especies que tienen una dieta rica en carotenoides no solo presentan
coloracion por carotenoides en su plumaje, sino que ademas la superficie corporal tefiida con
dichos pigmentos es mayor. Por otra parte, la inversién en el cuidado parental por parte del
macho y el tamafio, no parecen tener efecto alguno sobre la superficie corporal con coloracion
por carotenoides. El hecho de que la relacion con estas variables no resultara significativa en esta
ultima estimacion puede deberse a que dichas variables no estdn influyendo en la proporcién de
coloracion por carotenoides en el cuerpo, sino que su influencia se nota en que tan propensas son
las especies en presentar dicha coloracion en el plumaje. En otras palabras, estas variables
pueden estar influyendo unicamente en la presencia de carotenoides en el plumaje y no en la

cantidad de éstos pigmentos.

A pesar de la similitud en los resultados, el estudio de Thomas et al. (2014) incluye un método
de determinacién quimica para la evaluaciéon de la coloracién. Estos datos podrian ayudar a
disminuir la probabilidad de errores de tipo II (carotenoides ausentes pero codificados como
presentes). Por ejemplo, al comparar la estimacion binaria de este proyecto con la de Thomas et
al. (2014), 34 especies fueron identificadas con presencia de carotenoides pero, de acuerdo con
el trabajo de que yo califiqué con presencia de carotenoides pero que Thomas y colaboradores,
estas mismas especies fueron calificadas con ausencia de estos pigmentos; dentro de estas
especies se encuentra el género Lamprotornis, €l que incluye posee especies con coloraciones

amarillentas que no presentan carotenoides.
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La coloracion por carotenoides y el cuidado parental

Los andlisis de este trabajo muestran una relacion negativa entre la coloracion dependiente de
carotenoides en el plumaje de los machos y su inversion en el cuidado parental. Por tanto, la
presencia de coloraciones por carotenoides no se relaciona con el beneficio directo del cuidado
parental. Estos resultados rechazan la hipétesis del estudio, por lo que la presencia de
carotenoides en el plumaje no es una sefial que evoluciona como un indicador de la propension
de un individuo de invertir en sus futuras crias. Sin embargo, las coloraciones brillantes
proporcionadas por los carotenoides siguen siendo seleccionadas por las hembras en muchas

especies (ver Olson & Owens, 1998; Hill, 1999; McGraw et al., 2002; Losdat et al., 2011).

La preferencia por las coloraciones dependientes de carotenoides puede deberse a que las
hembras estan recibiendo otro tipo de beneficios diferentes al cuidado parental. Por ejemplo,
diversos estudios intra-especificos han relacionado la expresion de coloraciones dependientes de
carotenoides con la defensa del territorio y la dominancia (ver Searcy, 1979; Shawcross & Slater,
1984; Eckert & Weatherhead, 1987; McGraw & Hill, 2000). De acuerdo en esto, se podria
sugerir que las hembras puedrian estar obteniendo los beneficios de un buen territorio de
anidacion, los cuales podrian resultar mds trascedentes que una inversion equitativa entre ambos

padres.

Por otra parte, los beneficios indirectos podrian ser los principales determinantes de la
preferencia de las coloraciones basadas en carotenoides sobre otros mecanismos de coloracion.
Por tanto, la evolucidn de estas coloraciones dependera de su capacidad de fungir como sefiales
que indiquen los beneficios genéticos que heredard la descendencia, como crias atractivas o de
buena calidad genética. Si bien la honestidad de estas sefales no refleja la capacidad de un
macho de ser buen padre, se ha sugerido que los colores basados en carotenoides reflejan la
calidad genética general o las diferencias en las capacidades de metabolizacion (Hamilton &
Zuk, 1982; Blount, 2004). Ademas, si la resistencia al estrés oxidativo es hereditaria (Kim er al.,
2010), las hembras estaran recibiendo beneficios indirectos al tener una descendencia con mayor

resistencia a éste.
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Sin embargo, sigue abierta la interrogante de por qué los machos de especies capaces de expresar
coloraciones dependientes de carotenoides en su plumaje invierten menos en el cuidado parental,
siendo posible que estas sefiales reflejen la condicion de un macho. A nivel intraespecifico,
Burley (1986) propone la hipdtesis de la asignacion diferencial para explicar la relacion negativa
entre la coloracion y la inversion de los machos en el cuidado parental. La autora propone que en
especies con cuidado biparental, los machos con coloraciones mas atractivas prefieren invertir
mads en su propia supervivencia y/o tener mas de una pareja, ya que las hembras estan dispuestas
a compensar la disminucién en la inversion parental del macho con tal de que éste no deserte ya
que los beneficios de compensar son mayores a los costos. Los andlisis donde exclui a las
especies cuya inversion del macho en el cuidado parental es nula, con la intencion de explorar si
lo observado por Burley (1986) a nivel intra-especifico también se aplica a nivel macroevolutivo
siguen mostrando una relacién negativa entre el cuidado parental y la coloracidn,
independientemente de la disminucion del tamafio de muestra (ver Tablas 3.1 y 3.2). Por lo que
los resultados sugieren que la hipétesis de la “asignacion diferencial” podria también emplearse a

nivel inter-especifico.

Por otra parte, el tercer conjunto de anélisis donde se relaciond la actividad de la alimentacion de
las crias con la presencia de coloracion por carotenoides también mostr6 una pendiente negativa,
aunque ésta solo fue significativa para la estimacion de Thomas et al., (2014). A pesar de la
relacion entre la coloracién por carotenoides y la capacidad de forrajeo de los individuos (Hill,
1992; Linville & Breitwisch, 1997; Horak et al., 2000), éstos no participan de forma mds activa
en la alimentacion de las crias, incluso los machos de las especies que presentan coloracion por
carotenoides en el plumaje tienen una inversion relativa menor. Un ejemplo de esto a nivel intra-
especifico es el caso de pinzon mexicano (Haemorhous mexicanus), donde los machos mas rojos
(mas elaborados) alimentan a los pichones muy poco, mientras que los machos opacos (menos
elaborados) alimentan a las crias casi dos veces mds (Badyaev & Hill, 2002). Esto podria deberse
a que los machos prefieren forrajear para su beneficio directo y asi mantener estas costosas
sefiales. En segundo lugar, el patron observado también puede deberse a que en varias especies,
los machos con coloraciones dependientes de carotenoides mas brillantes adquieren territorios de

mayor calidad (Forslund & Pirt, 1995; Wolfenbarger, 1999; Pryke et al., 2001), por lo que las
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hembras podrian verse beneficiadas con mayor disponibilidad de alimento cerca de su sitio de

anidacion lo que facilitaria la labor de alimentar a las crias.

Aunque la hipétesis de este trabajo fue rechazada para la coloracion dependiente de carotenoides
en el plumaje, atn falta probar si el efecto de la inversion en el cuidado parental sobre la
coloracién se mantiene cuando ésta se expresa sobre las partes desnudas de las aves, tales como
el pico y las patas (e.g. Montoya et al., 2015). La coloracién tegumentaria podria ser una mejor
sefial de la condicion masculina o del estado fisioldgico actual del macho ya que, a diferencia de
la coloracion del plumaje que refleja la condicién de un individuo al momento de la muda
(Duckworth et al., 2003), es una sefial dindmica que requiere de una inversion constante, siendo
mads sensible a las condiciones ambientales (Dale, 2000; Bennett and Owens, 2002; Blount et al.,
2003; Faivre et al., 2003). Por lo que probar si esta disminucion en el cuidado se mantiene en la
expresion de la coloracion por carotenoides en las partes desnudas de las aves resulta de gran

interés para futuros estudios.

La coloracion por carotenoides y la dieta

Tal como se esperaba, la relacion entre la coloraciéon por carotenoides y la cantidad de
carotenoides en la dieta fue significativa y positiva en todos los andlisis. Esta relacion sefiala que
las especies que presentan coloracidén por carotenoides en su plumaje, consumen una mayor
cantidad de carotenoides en su dieta, apoyando la explicacion tradicional de que las diferencias
en la expresion de la coloracion basada en carotenoides es la limitacién dietética (Hill, 1994;
Olson & Owens, 2005). Ademés, a diferencia del resto de las variables que se tomaron en cuenta
para este trabajo, la relacion de la coloracion con la dieta fue significativa en los analisis de datos
binarios y continuos, por lo que no solo podemos asumir que la cantidad de carotenoides en la
dieta estd relacionada con la expresion de los carotenoides en el plumaje, sino también con la

superficie corporal que abarca esta coloracion.

La relacion encontrada entre la cantidad de carotenoides en la dieta y en el plumaje en este

estudio apoya lo observado en diversos estudios intraespecificos, los cuales han recibido un
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mayor respaldo al observar los mismos resultados con diferentes especies, donde se muestra que
la variacion entre los individuos esta estrechamente asociada con la variacion en el acceso a los
carotenoides de la dieta (e.g. Saino et al., 1999; McGraw et al., 2004; Pike et al., 2007; Senar et
al.,2002). Aunque los estudios intraespecificos tienen un enfoque diferente sobre la relacion de
la dieta y la coloracién por carotenoides, los resultados de este estudio mantienen esta misma
relacion a un nivel interespecifico ya que es igualmente plausible suponer que las diferencias
entre las especies en el uso de coloracion basada en carotenoides pueden deberse a las
diferencias entre las especies en su capacidad genética o fisioldgica para absorber o sintetizar
carotenoides. Ademds, al trabajar a nivel de especie, se robustecen y afinan los resultados
encontrados en un estudio interespecifico (ver Olson & Owens, 2005) que aborda dicha relacion
en las diferentes familias del orden Passeriformes, en el cual encontraron que las familias que
tienen coloraciones basadas en carotenoides tienen una dieta mas rica en estos pigmentos que las

que no muestra dicha coloracion.

La coloracion por carotenoides y el tamaiio corporal

La relacion encontrada entre el tamafio corporal y la coloracién dependiente de carotenoides en
el plumaje fue significativa en casi todos los andlisis logisticos, indicando que las especies con
presencia de coloracion por carotenoides en su plumaje tienden a ser mas pequefas. Aunque
recientemente, Dale ef al. (2015) reportaron una correlaciéon positiva entre el tamafio y la
coloracion del plumaje, este estudio no distingue entre los diferentes tipos de coloracion
(melénica, iridiscente o por carotenoides), ya que su cuantificacion de la coloracién tiene mas
relacién con el dicromatismo que con la coloracién per se, ademds de que el efecto del tamafio

corporal es menor en machos que en hembras.

Por el contrario, los resultados de este proyecto coinciden con el hallazgo de Tella et al. (2004),
quienes reportaron que la concentracion de carotenoides en el plasma aumenta a medida que
disminuye el tamafo de las especies, ya que las especies de aves mas pequefias tienen mayores
tasas de ingesta de alimentos por unidad de masa corporal debido a que asi lo requieren sus altas

tasas metabodlicas. Segun la relacidn reportada anteriormente entre la dieta y la coloracion por
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carotenoides, una menor ingesta de alimentos por unidad de masa disminuird la cantidad de
carotenoides consumidos, por lo que esta limitacion en los niveles de carotenoides circulantes
podrian estar imponiendo una restriccion a la evolucién de la coloracién del plumaje generada

por carotenoides (Tella et al., 2004).

La idea de esta restriccion ha sido apoyada recientemente por Galvan et al. (2013) quienes
realizaron un estudio interespecifico para los machos de 111 especies de aves controlando los
efectos de la filogenia. Ademads, los autores proponen una hipdtesis alterna para explicar la
relacion negativa entre el tamafio y la coloracion por carotenoides en el plumaje, la cual
establece que la tendencia de exhibir un plumaje mds llamativo en aves mds pequefias no es una
consecuencia de restricciones fisioldgicas, sino una adaptacion a sus necesidades de
comunicacion visual, como la distancia espacial para detectar congéneres ya que parece estar
relacionada positivamente con el tamafio corporal (Kiltie, 2000). Esto quiere decir que las
especies mas grandes son capaces de detectar conespecificos a distancias mas largas y, por lo
tanto, las especies mas pequenas pueden verse obligadas a desarrollar coloraciones mds vistosas
para las interacciones intraespecificas. Esta idea se ve reforzada por el hecho de que, en
promedio, especies més coloridas suelen encontrarse en hébitats més densos (Polo & Carrascal,
1999) donde la vegetacion restringe la deteccion visual a distancia. Por otra parte, tal como lo
establece este estudio, la coloracion del plumaje no solo estd dirigida a mejorar la posibilidad de
detectar congéneres, sino que también sirve como fuente de otros tipos de informacién no

relacionada con la capacidad de distinguir a los individuos de la misma especie (Dale, 2006).

Tal como lo proponen los estudios de Tella et al. (2004) y de Galvén et al. (2013), este estudio
fortalece la idea de que el tamafo corporal debe considerarse un factor explicativo potencial para
varios patrones ecoldgicos relacionados con la coloraciéon del plumaje en las aves, planteando
una posible restriccion a la evolucidon de la coloracién por carotenoides, al menos para aves
paseriformes. Esto es de suma importancia ya que el tamafio corporal rara vez se considera en

estudios interespecificos de coloracion animal (Galvén et al., 2013).
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La coloracion por carotenoides y la distribucion geografica

Aunque comunmente suela pensarse que las aves tropicales son mds coloridas que el resto, en
este estudio no se encontrd una relacion significativa entre la coloracion por carotenoides en el
plumaje de aves paseriformes y la distribucidn tropical y no tropical en ninguno de los analisis,
apoyando lo encontrado en estudios anteriores (Bailey, 1978). A pesar de que Willson y von
Neumann (1972) reportaron un efecto de la distribucion tropical en la coloracion de las aves,
ellos incluyeron diversas especies no paseriformes, sin embargo, al repetir los andlisis
unicamente con aves paseriformes, no encontraron efecto alguno de la distribucion geografica en
la coloracion. No obstante, en un estudio reciente, Dale et al. (2015) presentan resultados que
sugieren que las especies de paseriformes tropicales son mas coloridas que las especies que
viven en zonas templadas. Sin embargo, como ya se menciond, los autores no distinguen entre
los diferentes mecanismos de coloracion. Esta diferenciacion no es trivial debido a que, segiin
Bailey (1978), los colores iridiscentes si son mds comunes en zonas tropicales lo que no se ha

demostrado para las coloraciones dependientes de carotenoides.

Es tentador pensar que los trépicos son zonas geograficas ideales para la expresion de sefiales
basadas en carotenoides debido a que es aqui donde encontramos dos terceras partes de especies
de las especies de angiospermas (Martinez, 2013) y la mayor diversidad de insectos
(Rosenzweig, 1995; Novotny & Miller; 2014), los cuales forman parte de los alimentos con
mayor cantidad de carotenoides, lo que podria estar disminuyendo las barreras impuestas en la
expresion de las coloraciones dependientes de carotenoides por la limitacion dietética. Ademads,
Dale et al. (2015) propone que la funcién de la coloraciéon del plumaje bajo un contexto de
competencia es mayor en especies tropicales ya que se cree que las aves tropicales estdn en
mayor competencia por la disponibilidad de parejas y recursos, ademds presentan una
territorialidad mds comun durante todo el ano (Stutchbury & Morton, 2001). Esto resulta
particularmente interesante debido a la relacion de la expresion de coloraciones dependientes de
carotenoides con la defensa del territorio y la dominancia (ver Searcy, 1979; Shawcross & Slater,

1984; Eckert & Weatherhead, 1987; McGraw & Hill, 2000).

Por otra parte, muchas de las especies tropicales presentan lazos de pareja a largo plazo y una

participacion en la reproduccion mas equitativa entre los sexos (Stutchbury & Morton, 2001).
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Aunque la participacién del macho en el cuidado parental en especies tropicales podria
considerarse un factor importante para la evolucién y presencia de sefiales que indiquen la
capacidad de un macho de hacer frente a tal compromiso, al encontrar una relacion negativa
entre el cuidado parental y la coloracion por carotenoides una posible explicacion puede ser que
la monogamia o un lazo de pareja largo puede no beneficiar la presencia de sefiales indirectas, tal
como la coloracion del plumaje, ya que las hembras disponen de mds tiempo y oportunidades
para evaluar a su pareja (debido a la baja estacionalidad y a los largos lazos de pareja), por lo que
una sefial indirecta podria ser insuficiente, siendo de mayor utilidad para especies con un tiempo
de reproduccion limitado donde el reconocimiento y la evaluacidon de la pareja debe ser mas
rapido. Sin embargo, en la estimacion de la distribucion solo consideré la distribucion de
reproduccion, mas no la de la especie en general asi como tampoco hice distincién en especies
migratorias y no migratorias, lo cual podria darnos una mejor aproximacion de lo propuesto en
este parrafo. Por tanto, recomiendo ampliamente tomar medidas mas precisas de la distribucion

en futuros estudios.

La coloracion por carotenoides y la poliginia

Al encontrar una relacion significativa y negativa entre la coloracidén por carotenoides y el
cuidado parental, podria resultar desconcertante no observar relacién alguna entre la coloracion
por carotenoides y la poliginia. Las especies poligamas nunca o rara vez proporcionan cuidado
parental ya que éste puede restringir la busqueda de nuevas oportunidades de apareamiento
(Trivers, 1972; Mgller & Pomiankowski, 1993). Esta idea surge de la teoria de juegos (Maynard
Smith, 1977), la cual establece que un macho con una alta probabilidad de volverse a aparear,
abandonard a su pareja dado a que estd dispuesta a continuar con la crianza. Al existir una
disyuntiva entre el tiempo invertido en apareamiento y en las actividades parentales (Price et al.,
1993; Kokko, 1998; Magrath & Komdeur, 2003) se espera que el cuidado paterno disminuya
cuando la poliginia aumente (Clutton-Brock, 1991; Queller, 1997; Kokko & Jennions, 2008;
Olson et al., 2008), estableciendo una relacidn negativa entre ambas variables; por tanto, al
encontrarnos con una relacion negativa entre el cuidado parental y la coloracién por
carotenoides, era posible esperar una relaciéon positiva entre la poliginia y la coloracién por

carotenoides. Sin embargo, esto no ocurrid.
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Aunque la teoria predice una fuerte relacion negativa entre la poliginia y el cuidado parental,
nuestros datos no la reflejan. Tal como era de esperarse, el coeficiente de correlacion entre la
poliginia y el cuidado fue negativo pero no muy fuerte (+’= -0.241). La baja relacién entre ambas
variables puede deberse a que, a diferencia de otros estudios interespecificos (Liker et al., 2015),
al trabajar con aves paseriformes donde la mayoria de las especies presentan un sistema de
apareamiento mondgamo (Lack, 1968), es posible que la frecuencia de poliginia no sea un

sucedaneo ideal de las oportunidades de apareamiento.

Una posible aproximacion podria obtenerse al considerar en el estudio la frecuencia de
paternidad extra-pareja, la cual suele ser muy comun en especies mondgamas como las
paseriformes (Dunn et al., 2001). Esta no solo contempla la oportunidad de un macho de
volverse a aparear sino que también es un indicador de la probabilidad de pérdida de paternidad.
Tedricamente, la relacién genética con la descendencia predice la inversion relativa del macho ya
que la alta frecuencia de descendencia extra-pareja se asocia con una menor inversion por parte
del macho (Queller, 1997; Kokko & Jennions, 2008; Liker et al., 2015). Durante el tiempo
evolutivo, una disminucién en la paternidad media deberia reducir la atenciéon masculina ya que
siempre que haya una paternidad compartida, los machos deben tener mayores oportunidades
reproductivas fuera de aquellas con su pareja social (Kokko & Jennions, 2008). Esto aumentaria
el incentivo para buscar oportunidades adicionales de apareamiento, mientras que el beneficio
del cuidado continuo por parte del macho disminuiria simultdneamente con la disminucién de la
paternidad (Queller, 1997, Kokko & Jennions, 2008). Por tanto, la frecuencia de paternidad
podria darnos una aproximacion mds certera de las oportunidades de apareamiento, siendo
posible esperar una relacion negativa entre la paternidad extra-pareja y el cuidado parental por

parte del macho a través de las especies (Kokko & Jennions, 2008).

Aunque Olson y Owens (2005) encontraron que el aumento en la prevalencia de los carotenoides
en el plumaje se correlacionan consistentemente con aumentos en la poligamia, Mgller y
Birkhead (1993) y Owens y Hartley (1998) encontraron que el dimorfismo sexual en la

coloracion del plumaje estd relacionado con la paternidad extra-pareja y no con el sistema de
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apareamiento. En este estudio, al encontrar una relacion negativa entre el cuidado parental y la
coloracion por carotenoides en aves, es posible que la evolucién y presencia de dicha coloracion
se deba a una seleccion indirecta por parte de las hembras (como “buenos” genes). Debido a que
las hembras rara vez obtienen beneficios directos de sus extra-parejas (Dunn et al., 2001), la
frecuencia de paternidad extra-pareja (seleccion indirecta), podria ser un mejor predictor de la
coloracion por carotenoides en el plumaje de los machos en lugar del sistema de apareamiento.
Por lo que se recomienda ampliamente agregar la frecuencia de paternidad extra-pareja como

variable predictora de la coloracién por carotenoides en futuros estudios.

Limitantes del trabajo

Este trabajo es innovador al ser el primero que prueba a un nivel interespecifico la influencia de
la inversion en el cuidado parental sobre la coloracién de las aves. Sin embargo, es preciso tratar
los resultados con cautela ya que presenta ciertas limitantes, algunas de las cuales son generales

a los métodos comparados y otras son propias de este trabajo.

Una de las limitantes generales para los métodos comparados es que éstos no pueden mostrar una
causalidad entre las variables y, por lo tanto, tampoco pueden revelar en qué direccion se ha
producido dicha causalidad (Olson & Owens, 2005). Entonces, si bien se puede decir que existen
relaciones entre la pigmentacion de los carotenoides y diversos aspectos de las historias de vida y
la ecologia, solo podemos formular hipétesis sobre si los cambios en estas variables han dirigido
cambios en la pigmentacion, o viceversa. De manera similar, no es posible usar andlisis
comparativos para identificar compensaciones entre las diversas variables que estan relacionadas
con la pigmentacion de los carotenoides; solo se puede sugerir donde podrian estar y probarlas
mediante estudios empiricos. Finalmente, los estudios comparativos son tan buenos como lo es la
filogenia en la que se basan (Olson & Owens, 2005). Para este estudio, utilicé unicamente una
filogenia de una muestra de 100 drboles filogenéticos basados en el superarbol propuesto por
Jetz et al. (2012). Aunque es recomendable repetir los andlisis con mas filogenias para poder
comparar los resultados, la incertidumbre de las filogenias se encuentra especialmente en las

relaciones terminales, por tanto, el impacto esperado sobre los resultados deberia ser menor y las
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conclusiones del trabajo no se deberian de ver afectadas. Sin embargo, los resultados de este
trabajo se beneficiardn de los futuros refinamientos de nuestra imagen de las interrelaciones

aviares.

Las limitaciones mas importantes, especificas de este estudio, comienzan desde el tamafio de
muestra. Aunque en un principio una n de 392 especies pueda parecer algo extravagante, es
preciso recordar que abarcan unicamente un 6.57% de las especies de este orden y el 66% de las
familias. Ademads, es probable que mi muestra no sea aleatoria ni representativa ya que depende
de datos muy detallados de la inversion en el cuidado parental los cuales provienen de las
especies mejor estudiadas. Por otra parte, aunque en los resultados de este trabajo inclui diversas
caracterizaciones de la coloracion por carotenoides con la intencién de darle mayor soporte a los
resultados, la presencia de errores tipo I y II prevalecerd mientras no se tengan pruebas quimicas
sobre la presencia de carotenoides en cada una de las especies, aunque la elevada correlacion
entre mi categorizaciéon y la de Thomas et al., (2014) sugiere que existen pocos errores.
También, asumi que la composicion de la dieta de una especie es indicativa de la disponibilidad
de carotenoides, sin embargo, este enfoque no considera las diferencias interespecificas de como
las aves absorben y utilizan los carotenoides (Olson & Owens, 2005). Finalmente, aunque intenté
incluir algunos de los factores ecoldgicos que podrian influir en gran medida en la coloracién por
carotenoides, no inclui todos los factores posibles en los modelos de regresion multiple, y atin
puede haber otros que pueden estar jugando un papel importante en la relacion entre la

coloracion y el cuidado parental.

Algunos de los factores que podrian afiadirse en un futuro estudio por su ya establecida relacion

con los carotenoides y por su posible influencia en el cuidado parental podrian ser los siguientes:
* La apertura del hébitat (véase Bennett & Owens, 2002; McNaught & Owens, 2002)
* Masa de los huevos (véase Olson & Owens, 2005)
* Tamaio de puesta (véase Olson & Owens, 2005)
* Numero de puestas por afio (véase Olson & Owens, 2005)
* Paternidad extra-pareja (véase Mpgller & Birkhead, 1993; Owens & Hartley; 1998;
Macedo et al., 2008)
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Conclusiones

Los resultados de este trabajo variaron dependiendo de cémo se cuantifica la presencia de
coloracion por carotenoides, lo que sugiere que las variables que juegan un papel importante en
la presencia de carotenoides en el plumaje, no son las mismas que influyen en la cantidad que

éstas ocupan en la superficie corporal de las aves.

La presencia, mas no la cantidad, de carotenoides se relaciona negativamente con la inversion en
el cuidado parental por parte del macho. Esto sugiere que las coloraciones dependientes de
carotenoides pueden evolucionar como una sefial que refleje otro tipo de beneficios diferentes al
cuidado parental, ya sea directos, como la defensa del territorio y la dominancia, o indirectos, al
reflejar la calidad genética de los individuos. Ademas, la disminucién en el cuidado parental en
las especies que presenten dichas coloraciones puede deberse a que los machos con coloraciones
mads atractivas prefieren invertir mds en su propia supervivencia y/o tener mds de una pareja,
repercutiendo negativamente en la cantidad de cuidado que éstos proporcionan a sus crias. Por
otra parte, las dieta y el tamafo corporal parecen influir en la evolucion de la coloracion por
carotenoides ya que pueden ser capaces de imponer restricciones en la capacidad genética o

fisiologica para absorber o sintetizar carotenoides.

Finalmente, los resultados de este trabajo destacan la importancia de considerar la filogenia para
estudios interespecificos al mostrar una alta sefial filogenética en todos los andlisis realizados.
Futuros estudios podrian ayudar a esclarecer la relacion entre el cuidado parental y la coloracion
dependiente de carotenoides al incluir otras variables que podrian influir en la expresion de

dichas coloraciones o la presencia de la conducta del cuidado parental.
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Anexos

ANEXO 1. CUESTIONARIO SOBRE LA PRESENCIA/AUSENCIA DE
CAROTENOIDES.

A continuacidn te presentaremos 392 imagenes de machos de diversas especies de aves. En
cada imagen tendras que determinar la presencia o ausencia de carotenoides dentro de cada
uno de los ocho parches que dividen al ave y que a continuacion te mostramos:

Figura A1.1. Parches visibles en la parte lateral del ave

Figura A1.2. Parches visibles en la parte dorsal del ave

Estas figuras muestran los mismos parches, pero con un posicionamiento del ave
ligeramente distinto en cada una. Si tienes dudas de la ubicacion de alguno de los parches,
revisa la Tabla 1.
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Tabla Al.1. Nombre y ubicacion de cada uno de los parches.

No.De | Parte del Ubicacién
parche | cuerpo
1 Cabeza | En la parte superior del cuerpo. Inicia justo en el borde del pico y se
extiende hasta la nuca, justo por debajo del ojo.
2 Garganta | Correspondiente al drea frontal del cuello. Comienza debajo del
maxilar inferior y su término es paralelo al inicio del las alas.
3 Pecho Correspondiente a la parte delantera del tronco situada
inmediatamente por debajo del cuello.
Vientre | Parte inferior del cuerpo. Comienza un poco antes de las
4 extremidades posteriores y termina en el borde posterior de la
cloaca.
Dorso Parte superior del tronco del ave que comienza inmediatamente
5 ( . o .
después de la nuca y se extiende hasta el inicio de la rabadilla.
6 Rabadilla | Al final de la columna vertebral, encima de la cloaca, y del cual
salen las plumas cobertoras de la cola.
7 Alas Extremidades anteriores.
3 Cola Extremo posterior del cuerpo, comienza con la presencia de plumas
rectrices que se insertan a la altura de las ultimas vértebras caudales

Te entregaremos una hoja de Excel, la cudl esta dividida en 9 columnas, donde la primera
columna se refiere al nimero de la especie que estards calificando. Para evitar confusiones,
este numero también estard presente en las diapositivas que contienen las imdgenes. Por
favor, fijate bien que los nimeros correspondan con los mostrados en las diapositivas.
El resto de las columnas corresponden a cada uno de los ocho parches y tendrds que llenar
las celdas anotando un valor de 1 si éste presenta coloracion amarilla, anaranjada y/o roja
por carotenoides (Figura 3), 0 si no presenta ninguna de estas coloraciones o N si no estas
seguro(a) si la coloracién carotenoide estd presente o no. Puedes colocar la N en las
ocasiones en las que no estés seguro si la coloracion entra en la gama de colores dada por
carotenoides o cuando en la ilustraciéon no sea posible observar alguno de los parches.
También, cada especie tendra dos filas, en la primera de ellas deberds contestar este primer
cuestionario.

Recuerda que NO importa que tan grande sea el area que ocupe la coloracion por
carotenoide, lo importante es que esté presente en cada parche.

Tabla A1.2. Escala de coloracion.

0 1 N

No hay coloraciéon por | Hay coloracion por | No puede determinarse
carotenoides carotenoides
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Figura A1.3. Gama de colores dada por carotenoides.

Es necesario recalcar que existen algunas coloraciones, que, aunque pueden considerarse
rojas, amarillas o anaranjadas, no son derivadas de los carotenoides, sino de otros
pigmentos. Estos colores corresponden a los rojos y anaranjados marrones y amarillos
palidos, por lo que estas coloraciones no se deben asumir como carotenoides. Al final de
este documento (Figura 4) puedes observar algunos ejemplos de coloraciones que pueden
parecerte confusas pero que deberds interpretar como ausencia de carotenoides.

Figura A1.4. Coloraciones confusas ausentes de carotenoides



ANEXO 2. EJEMPLO DE RESOLUCION DEL ANEXO 1

Tabla 3.1. Calificacién otorgada en cada uno de los parches del cuerpo de la especie
Dendroica coronata por cada uno de los observadores, asi como el promedio de cada
observador y el promedio final segin el primer cuestionario.

Parches
1 2 3 4 5 6 7 8 Promedio
Observador 1 1 0 1 0 0 1 0 0 0.375
Observador 2 1 0 1 0 0 1 0 0 0.375
Observador 3 1 0 1 0 0 1 1 0 0.5
Promedio final 0.416

Figura A2.1. llustracion de Dendroica coronata tomada de HBW
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ANEXO 3. CUESTIONARIO SOBRE LA COBERTURA DE CAROTENOIDES

Siguiendo la misma division de ocho parches y las imdgenes mostradas en el cuestionario
anterior, deberds llenar simultineamente este cuestionario para cada especie mostrada en
las diapositivas. El objetivo de éste segundo cuestionario es averiguar la proporcion del
area de cada uno de los ocho parches que presenta coloracion por carotenoides.

En la misma hoja de Excel tendrds que llenar la segunda fila correspondiente a cada
especie, en la que lo unico diferente serdn los criterios y los valores con los que deberas
rellenar los campos, de acuerdo a la escala que se muestran a continuacion:

*0 cuando no hay presencia de rojos, naranjas o amarillos.

* 1 cuando la coloracion de rojos, naranjas o amarillos se distribuye en menos de la mitad
del parche.

2 cuando la coloracion esta presente en mds de la mitad del parche.

* N cuando no puedas determinar la presencia de colores rojos, naranjas o amarillos.

Recuerda que en esta ocasion SI importa qué tan grande es el area que ocupa la
coloracion por carotenoides.

Tabla A3.1. Escala de calificacion de la coloracion.

0 1 2 N

No hay coloracién
por carotenoides

Menos de la mitad del
parche tiene carotenoides

Mas de la mitad del parche
tiene carotenoides

No es posible determinar la
presencia de carotenoides
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ANEXO 4./ANALISIS DE LA INFLUENCIA DEL CUIDADO SOBRE LA
COLORACION SIN TOMAR EN CUENTA EL RESTO DE LAS VARIABLES

Tabla A4.1. Tabla 2.1. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las
covariables en la coloracion dependiente de carotenoides. Modelo de regresion logistica
filogenética. Caracterizacion de carotenoides realizada en este estudio

a’ =0.042
ﬁ a EE a Z a p a IC a
Cuidado Parental -0.385 0.173 -2.221 0.026 -0.651 -0.068

Tabla A4.2. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las covariables en la
coloracion dependiente de carotenoides. Modelo de regresion logistica filogenética.
Caracterizacion de carotenoides realizada por Thomas et al. (2014).

a =0.021
p EE zZ p IC
Cuidado Parental -0.431 0.159 -2.703  0.006 -0.686 -0.222

Tabla A4.3. Tabla 2.1. Influencia de la inversion en el cuidado paterno y el resto de las
covariables en la coloracién dependiente de carotenoides. Modelo de minimos cuadrados
generalizados filogenéticos. Caracterizacion de carotenoides realizada por los observadores.

A =0.714 R?“ = 0.004
ﬂd EE a tll pa
Cuidado Parental -0.058 0.045 -1.279 0.201
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