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Ornamentos Femeninos y la Coloracion del Huevo de

Sialia mexicana (Aves: Passeriformes)

Resumen

Los huevos de las aves pueden presentar diversos colores y patrones de
coloracion. Los colores azules y verdes se deben a la biliverdina, mientras que
los colores rojos cafés y morados se deben a la protoporfirina. Existen muchas
hipotesis sobre la evoluciéon de los patrones de coloracion del huevo. Una de
ellas postula que la coloracion actua como sefial sexual honesta de las
hembras a los machos, indicando su capacidad antioxidante o su eficiencia
para conseguir alimento. Los pigmentos en el huevo pueden ser costosos de
producir o de depositar en el cascaron y no parecen beneficiar directamente a
los pollos dentro del huevo. Este estudio se realizé en el Parque Nacional la
Malinche, donde existe un sistema de cajas-nido que son ocupadas por el
Azulejo de garganta azul (Sialia mexicana) para reproducirse; los huevos de
esta especie son azules a causa de la biliverdina en sus cascarones. Para
analizar si el color de los huevos es una sefial sexual honesta, medimos el
color y el desempefio reproductivo en una muestra de 53 nidos. Exploramos la
relacion entre el color de los huevos y el desempeiio reproductivo probando
modelos de ecuaciones estructurales. Encontramos que las hembras con mas
peso son capaces de poner puestas numerosas cuyos huevos son mas
grandes y mas coloridos. Ademas, los nidos con huevos coloridos tienen mejor
exito de emplumados y los pollos de dichos nidos tienen una mayor tasa de
crecimiento; esto puede indicar que los padres de pollos que provienen de
nidos coloridos tienen mayor desempenio en el cuidado parental. Nuestros
resultados sugieren que la coloracion de los huevos es mas intensa en parejas
cuyo rendimiento para criar es mejor y es probable que los machos ajusten su
cuidado parental en funcion de la coloracion de los huevos.



Introduccion

Seleccion natural y seleccion sexual.
En el libro El Origen de las Especies Charles Darwin (1859) describio a la

seleccion natural como un mecanismo que puede causar evolucion actuando
sobre la variacion de los individuos; aquellos que posean variaciones
fenotipicas que se adapten mejor a un ambiente determinado podran sobrevivir
y reproducirse en mayor proporcion. Por otro lado, en el libro El Origen del
Hombre y la Seleccion en Relacién al Sexo el mismo Darwin (1871) desarrolld
detalladamente la teoria de seleccion sexual. Darwin observo en algunos
animales atributos que poseen los machos, pero no las hembras (por ejemplo,
la enorme cola de un pavo real o las astas de un ciervo). Para explicar esto,
Darwin sugirié dos tipos de conflicto que explican esta diferencia. El primero es
el conflicto entre individuos del mismo sexo, en el que generalmente los
machos desarrollan un gran tamafio y armamentos que les permiten competir
con otros machos, ya sea peleando con sus rivales o monopolizando a un
grupo de hembras con las que se puede reproducir. En este mecanismo las
hembras se mantienen aparentemente pasivas, aceptando aparearse con el
macho ganador del encuentro (por ejemplo en los ciervos). El segundo es la
eleccion de uno de los sexos; los individuos compiten por tener acceso a
miembros del sexo opuesto mediante ornamentos que les parezcan atractivos.
También es el macho el que generalmente porta estos ornamentos (sin
embargo en algunas especies las hembras han desarrollado ornamentos; ver
Jones & hunter 1993 y Bomb & Pagel 2001), mientras que las hembras
participan activamente escogiendo entre los machos aquel macho les resulte

mas atractivo (por ejemplo en los pavo reales).

La seleccion sexual es una fuerza evolutiva que promueve el incremento
de atributos heredables que aumentan especificamente el éxito reproductivo de
sus portadores, y cuya magnitud esta tipicamente acotada por presiones de
seleccién natural opuestas(Dimijian, 2005). En 1932 Malte Andersson realizé
un experimento (Fig. 1) en machos de pajaro obispo africanos (Euplectes sp.)

cuyas largas plumas de la cola atraen a las hembras En su experimento,



Andersson recorto las colas de algunos machos y las peg6 a las colas de otros
machos haciéndolas mas largas, mientras que a los machos control les pego
de nuevo su misma cola. Posteriormente observd que los machos con colas
alargadas artificialmente incrementaron su éxito reproductivo
considerablemente, sin embargo su habilidad de forrajeo y la frecuencia de
despliegues disminuyd (Andersson 1982). Podemos concluir con este ejemplo
que las hembras seleccionan ornamentos cada vez mas grandes, cuyo tamafo
se encuentra limitado por la seleccién natural (Andersson 1982; Davies 2012).
En este mismo sentido los machos que utilizan armamentos para monopolizar
hembras desarrollaran tamafios corporales y armamentos cada vez mas
grandes, y de igual manera la seleccion natural limitara el tamafio de los
mismos (Le Boeuf & Reiter 1988; Davies 2012).



L b

Media de nimero de nidos por macho
N

Tratamiento de la cola

Fig. 1: Imagen modificada de Andersson 1982. Se aprecia coémo se modifica el nimero de nidos por macho
después de aplicar el tratamiento y coémo se manejaron los grupos control. (a) Machos antes del
tratamiento. (b) Machos después del tratamiento. En la parte superior se muestra un macho haciendo un

Eleccion de pareja.
La hembras escogen machos cuyos atributos les resultan atractivos

(Andersson1982; Fisher 1930; Zahavi 1975) (en ocasiones los machos
escogen a las hembras). Una posible explicacion es que al seleccionar estos

atributos ganan acceso a buenos recursos, pues los machos atractivos suelen



defender territorios mas grandes y productivos; otras veces los machos ofrecen
regalos nupciales a las hembras, los cuales les proveen de alimento (Howard
1978; Thornhill 1976). En otros casos la hembra no obtiene beneficios directos,
pero gana buenos genes para su descendencia. De este supuesto se
desprenden dos teorias; la primera (Fisher 1930) postulé que las hembras
obtienen hijos atractivos al reproducirse con un macho atractivo; es decir, que
las hembras han seleccionado rasgos atractivos para que su descendencia
porte dichos rasgos que a su vez les pareceran atractivos a otras hembras. La
segunda (Zahavi 1975) postuld que los atributos sexuales de los machos
conllevan una desventaja para su supervivencia. Los colores llamativos los
vuelven mas detectables por los depredadores, ornamentos elaborados como
largas colas son dificiles de producir y de mantener (y pueden impedir la
maniobrabilidad). Estos rasgos muestran a la hembra la calidad fenotipica del

macho, pues es capaz de sobrevivir a pesar de tener una desventaja.

Los machos, al contribuir al cuidado de las crias, pueden volverse
selectivos respecto a con qué hembra aparearse; el grado de inversién en el
cuidado parental determina que tan selectivos son los machos. (Davies 2012;
Amundsen 2000). La inversién del macho en el cuidado parental esta
determinada por distintos factores. Uno de ellos es la anisogamia, pues las
hembras producen pocos gametos, grandes y con reservas de alimento,
mientras que los machos producen muchos, pequefios gametos y mucho
menos costosos de producir(Parker et al. 1972). De esta manera los machos
pueden fertilizar évulos mas rapidamente de lo que las hembras pueden
producirlos (Parker et al. 1972). Para incrementar su potencial reproductivo, las
hembras invierten mas recursos en la supervivencia de las crias, (incluyendo la
eleccion de padres apropiados), mientras que los machos fertilizan tantas
hembras como pueden (Parker et al .1972; Davies 2012). En aves mondgamas
es comun la eleccién mutua de pareja; ambos padres invierten en el cuidado
parental, ambos sexos desarrollan ornamentos sexuales y ambos participan en
rituales cortejandose uno a otro (Jones & Hunter 1993). Los machos reducen
su potencial reproductivo cuando invierten en el cuidado pues resulta costoso
reproducirse con mas de una hembra y a la vez cuidar a todos sus hijos. Sin

embargo, esto se compensa por la monogamia; al reducir considerablemente la



paternidad compartida e invertir en el cuidado parental, los machos aseguran la
paternidad de sus hijos y su supervivencia (Davies et al. 2012; Amundsen
2000). En algunos casos, la competencia de las hembras por los machos es
tan fuerte que los roles se invierten y son los machos los que seleccionan
rasgos sexuales en las hembras. Por ejemplo, en los caballitos de mar (familia:
Sygnathidae, género: Hippocampus) los machos quedan prefiados con los
huevos de la hembra y durante este tiempo los proveen de oxigeno y
nutrientes, mientras que las hembras producen mas huevos para reproducirse
con otros machos. Como los machos son un recurso limitado y la reproduccién
les es mas costosa, ellos escogen a hembras mas ornamentadas y mas
grandes que producen puestas mas numerosas (Davies et al. 2012; Amundsen
2000).

Ornamentos coloridos en las aves.
Las senales sexuales en forma de ornamentos pueden ser el tamafo, la

coloracién de la piel, pelo o plumas, rasgos conductuales como la construccion
de nidos o elaborados rituales de cortejo, entre otros. En una sola especie
puede haber mas de una sefal y de distinta naturaleza (Dimigian 2005). Para
que estas sefales sean honestas deben ser costosas de producir y/o dificiles

de mantener; de esta forma reflejan la condicién del individuo (Zahavi 1975).

En el caso de las aves, la mayoria de las especies hace rituales de
cortejo y/o porta sefiales coloridas en plumas o tegumentos (pico, garras, piel)
(Ralph 1969; Stettenheim 2000). La coloracion de las aves se obtiene por una
mezcla de pigmentacion y configuraciones estructurales de las proteinas que
componen la piel y las plumas (Ralph 1969). Las melaninas, los pigmentos mas
comunes y abundantes, son responsables de colores obscuros (negros,
marrones, grises) y se combinan con otros colores para dar tono al color. La
melanina se sintetiza en células especializadas llamadas melanocitos a partir
de la oxidacion de la tirosina. Dependiendo del grado de oxidacion de la
tirosina es la intensidad del color, yendo del marrdén claro al negro intenso
(Ralph 1969). El color gris se obtiene con pocas cantidades de melanina negra

(Ralph 1969). Por otra parte, los colores rojos, naranja y amarillos cominmente
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dependen de pigmentos llamados carotenoides (Olson &Owens 2005). A
diferencia de las melaninas estos no pueden ser sintetizados de manera
enddégena y deben ser obtenidos de la dieta; la forma en la que los pigmentos
son transportados y depositados en las plumas aun no es del todo clara (Ralph
1969; Olson & Owens 2005). Ademas, los carotenoides son de gran
importancia para el mantenimiento corporal de los individuos, ya que funcionan
como activadores de vitamina A, estimulan el crecimiento del timo (por ende la
produccion de linfocitos), y tienen propiedades antioxidantes, pudiendo ligarse
a radicales libres y por tanto disminuir el estrés oxidativo (Chew 1996). La
obtencion de carotenoides depende de qué tan abundantes son en el ambiente
y de la habilidad del individuo para forrajear, por lo tanto pueden ser un buen
ornamento pues reflejan la habilidad de forrajeo del individuo y su condicion
oxidativa (Alonso-Alvarez et al. 2007; Olson & Owens. 2005). Algunas especies
de aves son capaces de almacenar carotenoides en el higado o en tejidos
adiposos (Ralph 1969 & Hargitai et al. 2016).

Otros pigmentos que dan color a las aves son las porfirinas,
protoporfirinas y las turacinas. Estos pigmentos si pueden ser sintetizados por
los organismos (Ralph 1969). Las porfirinas confieren a las plumas y a los
huevos un color que va de morado a rosa (Ralph 1969). Las turacinas son
pigmentos exclusivos de un grupo de aves africanas llamadas turacos; estos
pigmentos proveen una coloracién roja o morada. El color verde de los turacos
depende de la turacoverdina, el unico pigmento conocido que da una

coloracion verde en aves (Ralph 1969).

En algunos casos, la coloracion no depende de pigmentos sino de la
naturaleza fisica de la piel o plumas (Ralph 1969; Stettenheim 2000). Los
tegumentos estan formados por fibras de queratina que estan se ordenadas de
una manera especifica. Cuando incide sobre estas fibras la luz se refracta y
produce un color en particular. Esta forma de color se llama coloracion
estructural y genera colores como el verde o azul; la iridiscencia depende de
este tipo de coloracion (Ralph 1969). Los tipos de coloracion explicados

anteriormente se complementan unos con otros para dar lugar a la diversidad
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de ornamentos coloridos en el plumaje, los ojos y los tegumentos de todas las

especies de aves (Raloh 1969).

Los ornamentos coloridos en las plumas reflejan la calidad del individuo
al momento de la muda (Delhey 2007; stettenheim 2000). Las plumas son
estructuras de queratina que se forman a partir de la epidermis. Conforme van
desarrollandose, las plumas mantienen conexién con el sistema circulatorio y
los pigmentos se van depositando entre las fibras de queratina. Una vez
desarrolladas por completo, las plumas pierden conexion con el sistema
circulatorio, por lo que los individuos ya no pueden modificar la coloracién de
las plumas (Delhey et al. 2007). Algunas especies han desarrollado
mecanismos para contrarrestar este efecto, por ejemplo, desarrollando
plumajes especiales para la época reproductiva que reflejan su calidad al
momento de la reproduccion (Delhey et al 2007; Payne 1972). Otros
mecanismos que no implican mudar las plumas pueden ajustar su degradacion
haciendo que la misma intensifique la sefial, aumentar el color o la forma de las
plumas, o desarrollar parches coloridos para cubrir las zonas degradadas
(Delhey et al. 2007). Por ultimo, algunas especies de aves desarrollan
substancias que le dan a las plumas diferentes colores o texturas; las aves
deben aplicarlas a las plumas continuamente para mantener la calidad. Las
substancias que utilizan pueden provenir de la glandula uropigial, secreciones
de la epidermis, polvo del plumén, grasa que recubre la piel o substancias
externas (Delhey et al. 2007; Lopez-Rull et al. 2010).

En los tegumentos (piel sin plumas, barbillas, carinculas, crestas) los
ornamentos coloridos dependen de pigmentos, de la coloracion estructural de
la epidermis y de la irrigacion sanguinea (Ralph 1969; Velando et al. 2006;
Casagrande et al. 2006; Negro 2006). Estos reflejan la calidad actual del
individuo, pues cambian la intensidad en funcion de la condicion del ave
(Stettenheim 2000). Si la coloracién depende de carotenoides la senal refleja
buena capacidad para obtener alimentos constantemente, buena condicion
antioxidante y un buen sistema inmune (Hill 1999; Olson & Owens 2005). En
los bobos de patas azules (Sula nebouxi), la coloracién azul de las patas es

estructural y dependiente de carotenoides. En un experimento donde se privo
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de alimento a los machos, se observo que la pigmentacion de las patas
palidece después de 48 horas sin alimento, pero este efecto se revierte una
vez que los machos vuelven a alimentarse. Ademas, al alimentarlos con
carotenoides su funcionamiento inmune mediado por células incrementé. Esto
sugiere que la coloracidn de las patas de los bobos es una sefial honesta
inmediata de su condicion (Velando 2006). En un segundo experimento, se
capturé al macho después de la puesta del primer huevo y se le pintaron las
patas de azul mas obscuro, imitando las patas de un macho en baja condicion.
Las hembras respondieron a este cambio poniendo un segundo huevo de
menor tamafo. Esto indica que las hembras ajustan su inversion parental en
funcién de la calidad del macho (Velando et al. 2006). En machos del cernicalo
europeo (Falco tinnunculus) la coloracién amarilla de las patas es dependiente
de carotenoides, estando asociada al consumo de invertebrados y de roedores.
Ademas, esta coloracion se asocia con la cantidad de presas que los machos
llevan al nido y con la calidad de su territorio (Casagrande et al. 2006). En otros
casos la coloracion en tegumentos no depende de pigmentos, sino de la
irrigacidn sanguinea de la piel. En algunas aves como buitres y caracaras, la
coloracién de la piel en la cabeza, alrededor del pico y los ojos depende de la
capacidad para sonrojarse, que resulta de aumentar el flujo de sangre en las
areas donde no hay plumas, permitiendo que la hemoglobina tifia dichas zonas
de rojo. Mantener constante la presidn sanguinea en estos parches por un
tiempo prolongado resulta costoso (Negro 2006), por ende la coloracién de la

piel constituye una sefal honesta.

La coloracion del huevo aviar.
Existe otro rasgo colorido en las aves que propiamente no conforma al ave

misma, pero si depende de esta para ser colorido; se trata del huevo. Existe
una enorme variedad de colores y de patrones de coloracion de huevos, que
pueden ser completamente blancos, verdes, azules, marrones, etc. o también
pueden tener pecas o puntos arreglados en patrones o dispersos
aleatoriamente en toda la superficie (Kilner 2006).
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Los pigmentos que dan coloracion al huevo se depositan en el cascaron
en la ultima etapa de su formacion (Burley & Vadehra 1989). El proceso de
formacion del cascaron comienza cuatro horas después de que el évulo
abandona el ovario, es fecundado y se cubre de albumina (Burley & Vadehra
1989). Cuando el huevo alcanza la glandula del cascarén comienza el proceso
de mineralizacidn, donde se van depositando cristales de calcita alrededor del
huevo (Burley & Vadehra 1989). Los pigmentos se encuentran en la parte
externa del cascarén o en la cuticula que recubre al huevo. Las protoporfirinas
y biliverdinas son los pigmentos principales que dan color a los huevos
(Kennedy & Vevers 1976; Kilner 2006). Los huevos blancos no poseen ninguna
pigmentacion (Kilner 2006). La pigmentacion de los huevos refleja la luz ultra-
violeta. Esto es importante pues las aves perciben estas longitudes de onda.
Se ha visto que algunos huevos blancos contienen protoporfirinas y biliverdinas
en pequenas cantidades y que su funcién es dar fuerza y flexibilidad al
cascaron (Kennedy & Vevers 1976; Kilner 2006). Se cree que los pigmentos
tenian una funcion estructural en el huevo ancestral de las aves y a lo largo de
la evolucién se desarrollaron otras funciones como sefializacion o
termorregulacion (Kilner 2006). Existen varias hipotesis acerca del origen de la

coloracion del huevo; a continuacion describo algunas de ellas.

El color del huevo pudo seleccionarse en respuesta a la depredacion. Si
los patrones de coloracion del huevo coinciden con el nido, lo que se conoce
como cripsis, ello dificultara que los depredadores puedan distinguirlos (Solis &
De Lope 1995; Lloyd et al 2000; Kilner 20006) . Se ha visto que especies que
anidan en cavidades o construyen nidos con domo suelen poner huevos
blancos o azules. Al estar protegidos dentro de la cavidad u ocultos dentro del
nido, no requieren de un patrén de coloracion que los esconda de la vista de
depredadores. Es comun que las palomas pongan huevos blancos. Para evitar
la depredacion estas aves mantienen constante la incubacién hasta el
momento de la eclosion; de esta forma la madre mantiene los huevos fuera de
la vista de depredadores (Westmoreland & Best 1976). Se ha encontrado
evidencia de huevos cripticos en especies que anidan en el suelo y no
construyen nido (Kilner 2006). También es posible que la coloracion sea
resultado del aposematismo; es decir si la coloracion de los huevos es
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llamativa y al ser comidos causan malestar al depredador, entonces el color
puede funcionar como una sefial de advertencia que disminuye la depredacion
(Kilner 2006). Sin embargo hay muy poca evidencia de aposematismo en
huevos de aves (Kilner 2006). Se han hecho algunos estudios donde los
huevos de color blanco son de mejor sabor que los coloridos, sin embargo hay
una relacion entre el tamano del huevo y el mal sabor, siendo los mas
pequenos los menos palatables. Por ende el hecho de que huevos blancos

sean de mejor sabor podria deberse al tamafo y no al color (Kilner 2006).

Otra Hipotesis sugiere que el color del huevo puede tener una funcién
termorreguladora. Se ha visto que tanto la protoporfirina como la biliverdina
reflejan mas del 90% de luz infrarroja minimizando el efecto de la luz del sol en
la temperatura del huevo. Las aves que utilizan biliverdina y protoporfirina en
sus huevos pueden dejar sus nidos a la luz del sol por hasta 36 minutos sin

que el huevo tenga riesgo de sobrecalentarse (Kilner 2006; Montevecchi 1976).

La coloracién del huevo pudo seleccionarse en respuesta al parasitismo
de nido. Las especies de aves parasitas ponen sus huevos en nidos de otras
aves y asi consiguen transferir el costo de la reproduccion al hospedero (Kilner
2006). El parasitismo puede ser inter-especifico (huésped y hospedero son
especies distintas) o intra-especifico (huésped y hospedero son de la misma
especie). Resulta costoso para las aves hospederas criar un pollo que no es
suyo, pues disminuye su éxito reproductivo. El costo que conlleva el
parasitismo ha provocado una carrera armamentista evolutiva entre el parasito
y el huésped. Este conflicto ocurre durante la etapa del huevo, y por ende ha
afectado la evolucién de la coloracion (Davies 2010; Kilner 2006). Especies
potenciales victimas de parasitismo de nido pueden reconocer sus propios
huevos, y de esta manera identifican al huevo extrafo y pueden deshacerse de
el. Algunos hospederos reconocen al huevo extrafio y lo tiran del nido, mientras
que otros abandonan el nido con la puesta completa (Davies 2010; Kilner
2006). Los tejedores africanos (Ploceus cucullatus) sufren de parasitismo
interespecifico e intraespecifico; para evitar el parasitismo interespecifico
reconocen sus huevos por el color y para evitar el parasitismo intraespecifico

aprenden el patron moteado de sus huevos (Lahti & Lahti 2001; Kilner 2006).
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Estas interacciones coevolutivas han hecho que las aves huéspedes
produzcan coloraciones de huevo y patrones de coloracién cada vez mas
dificiles de imitar para las aves parasitas, a su vez, los parasitos responden con
mejores imitaciones de los huevos de aves huéspedes (Swynnerton 1918). Es
posible que la evolucion de la coloracion del huevo se haya producido por este
conflicto coevolutivo (Kilner 2006). Sin embargo también existe evidencia
experimental de lo contrario. En un estudio se compararon dos poblaciones
distintas de aguzanieves (Motacilla alba) una en simpatria con cucos que son
aves parasitas (Cuculus canorus) y otra no. Se vio que ambas poblaciones
desarrollan huevos del mismo color y moteados. Por lo tanto no podemos
afirmar que el parasitismo de nidos sea la unica causa de evolucién del color y

el patrén de coloracién del huevo. (Davies 2010; Kilner 2006).

Por ultimo, es posible que la coloracion del huevo haya evolucionado por
seleccién sexual (Moreno y Osorno 2003; Kilner 2006). La coloracion pudo
haberse seleccionado por los machos, los cuales pueden evaluar la inversion
parental de la hembra a través de la coloracion y ajustar su cuidado parental en
funcién de ésta (Kilner 2006 & Moreno y Osorno 2003). El color marrén de los
huevos depende de protoporfirina, el cual es un intermediario metabdlico de la
sintesis de hemoglobina; la acumulacion de este pigmento en el higado induce
estrés oxidante. Por lo tanto depositar protoporfirinas en el cascarén requiere
de la produccion constante del pigmento (Moreno y Osorno 2003). Resulta
costoso para las hembras poner huevos marrones. Otra posible explicacion es
que el color marrén indica la capacidad de la hembra para deshacerse de
protoporfirinas en el higado depositandolas en el huevo (Moreno y Osorno
2003). La bilirrubina y biliverdina son pigmentos que dan color azul a los
huevos, se forman a partir de la degradacién de hemoglobina en el higado.
Estos pigmentos tienen propiedades antioxidantes, especialmente contra
radicales hidroxilo y peroxilo. Por lo tanto la deposicion de biliverdina en el
cascaron provoca una desventaja en las hembras para contrarrestar el estrés
oxidante (Moreno y Osorno 2003). La glandula del cascardn en el oviducto se
estimula por la hormona esteroide progesterona. Dicha hormona perjudica las

defensas antioxidantes mediadas por enzimas y causa estrés oxidante, por lo
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tanto el color del huevo dependiente de biliverdina puede indicar la capacidad

antioxidante de la hembra (Moreno & Osorno 2003).

Algunas de las implicaciones de la hipdtesis de coloracion del huevo
como sefal sexual son: los machos deben responder de acuerdo a la
coloracién del huevo (por ejemplo en especies mondgamas donde existen
copulas extra-pareja o en especies poliginicas), los machos deben evaluar
distintos nidos para conocer la fertilidad de los huevos y con base en ello
asignar cuidado parental (Moreno y Osorno 2003). Las hembras responden con
la coloracion persuadiendo a los machos a dedicar mas energia cuidado
parental o evitar las cépulas extrapareja (Moreno & Osorno 2003; Honza et al.
2011). Otra implicacién es que el color de los huevos se relacione con la
capacidad fisiolégica que van a heredar las crias. Las caracteristicas de la
puesta como el numero de huevos o el volumen de los mismos pueden
relacionarse con la calidad de la hembra, pero no su capacidad antioxidante
(Moreno & Osorno 2003). Por ultimo, si el color del huevo es una sefial sexual
que indica la condicion de la hembra y su calidad genética, entonces podemos
esperar que en especies con cuidado biparental o cuidado uniparental del
macho la coloracién del huevo sea mas intensa en comparacion con especies
donde el macho no participa en el cuidado parental. Por otro lado en especies
de aves donde el macho no provee de cuidado parental se esperaria que el
color tenga una funcion diferente a la de sefial sexual (Moreno & Osorno 2003).
En aves paserinas se ha visto que la intensidad de la coloracion verde-azul del
huevo es mayor en especies con sistemas reproductivos poliginicos, donde las
hembras compiten por el cuidado parental del macho; en especies mondégamas
la intensidad de color del huevo es menor (Soler et al 2005; Honza et al. 2011).
Ademas, el tiempo de crianza esta asociado con el color, siendo mas intensa la
coloracion en especies donde la duracion de crianza es mayor (Soler et al
2005). Respecto al lugar de anidamiento se ha visto que en aves que hacen
sus nidos en cavidades la intensidad de color y el brillo de los huevos son
mayores y reflejan mas luz (Soler et al 2005). Esto se debe a que los nidos en
cavidades tienen menos probabilidad de depredacion. Ademas, los huevos en
cavidades son mas brillantes para que los padres puedan ver donde se
encuentran en el nido y poder empollar correctamente (Soler et al 2005). Otra
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posible explicacion es que las aves que anidan en cavidades necesitan un
mejor sistema antioxidante, pues sufren mas de parasitos que transmiten virus.
El sistema antioxidante de dichas aves ha sufrido mas presion de seleccion, lo
que hace mas sdlida la hipoétesis que el color del huevo indica la capacidad
antioxidante de la hembra en aves que anidan en cavidades (Moreno & Osorno
2003). En un analisis con el papamoscas Ficedula hypoleuca, se suplemento a
unas hembras con tenebrios y a otras no y se vio que las hembras
suplementadas con tenebrios ponen huevos mas azules y mas grandes, lo que
podria indicar que el color no solo sefiala la capacidad antioxidante, sino su
estado alimenticio y su capacidad para conseguir alimento (Moreno et al.
2006). Con respecto a la capacidad antioxidante; un estudio con el mimido gris
(Dumetella carolinensis) donde se midi6 la capacidad antioxidante de las
hembras con pruebas sanguineas encontré una fuerte relaciéon entre la
coloracién verde-azul del huevo y la capacidad antioxidante de las hembras,
confirmando en esa especie que la coloracién depende de la calidad fenotipica
de la hembra (Hanley et al. 2008). Un estudio que examina la funcién de la
biliverdina como sefal sexual y como una sustancia que da estructura al
cascaron en el huevo de canario (Serinus canaria) mostré que no hay relacion
entre la coloracion verde-azul y la capacidad antioxidante de la hembra, ni
durante ni después del periodo de puesta. Es probable que la coloracion del
huevo no haya evolucionado como una sefial sexual en esta especie (Hargitai
et al. 2016). Sin embargo, al suplementar a las hembras con antioxidantes, la
coloracién de los huevos incrementa. Ademas, la coloracién aumenta a medida
que se va completando la puesta y esta relacionada con la condicion corporal
de las hembras que consumieron antioxidantes. Con base en este estudio es
probable que la coloracién del huevo refleje la capacidad de obtener
antioxidantes de la dieta (Hargitai et al. 2016). Es probable que en esta especie
la coloracion sefale la condicidn de las hembras en términos de peso y no la
capacidad antioxidante de las hembras, por ende refleja la capacidad de las

hembras para conseguir alimento (Hargitai et al 2016).

Una segunda hipotesis que se desprende del supuesto del origen de la
coloracion del huevo por seleccion sexual es la hipotesis del chantaje. El
conflicto entre los sexos ha llevado a las hembras a producir huevos brillantes y
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coloridos que sean mas conspicuos con respecto al nido (Hanley et al. 2010).
Esto incrementa el riesgo de depredacién de los huevos y el riesgo de
parasitismo de nido, lo que obliga a los machos a dedicar mas recursos en el
cuidado parental de las crias (Hanley et al. 2010). Esta teoria tiene sentido en
especies que construyen nidos abiertos y los huevos estan a la vista de
depredadores y aves parasitas. Al macho le conviene dedicar recursos ya sea
llevando alimento a la hembra o empollar los huevos mientras la hembra sale a
forrajear; asi evita que los huevos estén descubiertos y sean depredados o se
enfrien (Hanley et al. 2010). Por lo tanto, poner huevos muy conspicuos puede
resultar benéfico para las hembras si dicha conducta resulta en un esfuerzo
extra del macho (Hanley et al 2010). Por ejemplo, la hembra puede pedir mas
cuidado parental del macho produciendo una gran puesta mas alla de su
optimo; esto la deja con pocos recursos energéticos para su propio
mantenimiento corporal y su desempeio en el cuidado parental disminuye
(Hanley et al 2010). Las hembras también pueden depositar mas esteroides en
el huevo para que las crias pien mas fuerte y demanden mas alimento (Hanley
et al. 2010).

En este trabajo buscamos poner a prueba la hipotesis de la coloracién
del huevo como senal sexual. Analizamos la coloracién verde-azul del huevo
dependiente de biliverdina en un ave que anida en cavidades; el azulejo de
garganta azul (Sialia mexicana), y evaluamos si esta coloracion se relaciona
con la calidad fenotipica de la hembra en términos de peso y con el éxito

reproductivo de las parejas.

Azulejo garganta azul: Sialia mexicana.

Los azulejos de garganta azul (Sialia mexicana) son aves que dependen de
cavidades secundarias para anidar, no pueden crear las cavidades por ellas
mismas (falta una cita). Su distribucion va desde Canada (Columbia Britanica)
hasta el sur de México (Keyser et al 2004). Los programas de conservacion
que implementan cajas nido para aumentar la poblacion de la especie suelen
ser muy exitosos (Cuatianquiz-Lima y Garcia 2016).
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En los azulejos de garganta azul el plumaje en la cabeza dorso y alas
es azul brillante y dependiente de coloracién estructural. La coloracién marron-
rojiza en el pecho depende de melaninas, especificamente eumelanina y
feomelanina combinadas (Budden & Dickinson 2009). Se ha visto que la
coloracién de las plumas en los machos es una sefal sexual honesta; ya que
se correlaciona con el cuidado parental, la calidad de los emplumados y el éxito
reproductivo (Budden & Dickinson 2009). Ademas los machos suelen
emparejarse con hembras que ponen su primer huevo al inicio de la temporada
reproductiva. Por ende las hembras reciben beneficios al escoger a machos
mas coloridos (Budden & Dickinson 2009). Por su parte las hembras, igual que
los machos, presentan coloracion azul en el dorso-cabeza y plumas marron-

rojizo en el pecho, sin embargo es menos intensa que la del macho.

En los azulejos garganta azul se presenta un fenédmeno llamado
custodia de pareja: el macho sigue a la hembra continuamente para evitar
coOpulas extra-pareja y asi evitar invertir recursos en crias que no son suyas
(Dickinson & Leonard 1996). Si la poblacion de machos es muy grande la
hembra terminara participando en copulas extra-pareja debido a que el acoso
constante de otros machos resultara estresante. Rechazar otras copulas
constantemente resulta costoso para las hembras. Por otro lado, la hembra
puede escoger participar en cépulas extra-pareja para ganar variabilidad
genética (Dickinson &Leonard 1996). A la hembra le conviene una pareja que
tenga un buen territorio y sea bueno trayendo alimento y a la vez le conviene
tener hijos con machos atractivos. Al seguirla constantemente, el macho evita
que la hembra tenga copulas extra-pareja. Otra posible situacion es que la
hembra se mantenga en el territorio y se aparee con machos atractivos
elegidos por ella que logren burlar la custodia (Dickinson & Leonard1996). En
azulejos garganta azul se ha visto que por lo menos un tercio de los nidos tiene
al menos un descendiente que provino de cépula extra-pareja (Dickinson
2001). Un estudio realizado en Monterey California mostré que los machos de
esta especie copulan con la hembra constantemente desde el dia 60 previo a
la puesta hasta el comienzo de la incubacién. Si la distancia a los vecinos

cercanos es pequefia los machos incrementan la custodia (Dickinson &
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Leonard 1996). Por lo tanto existe evidencia que indica que el macho asegura
su paternidad entorpeciendo las copulas extra-pareja al seguir a las hembras
constantemente. En un estudio donde se capturd al macho y se mantuvo
cautivo en una jaula cerca del nido, se vio que la frecuencia de copulas extra-
pareja se incrementa en ausencia del macho; la mayoria de los machos extra-
pareja fueron machos vecinos (Dickinson 2001). La receptividad de las
hembras incrementa con la diferencia de edad entre los machos y la hembra,
prefiriendo a machos mayores (Dickinson 2001). Esto sugiere que la hembra
escoge los machos con quienes copular dentro del territorio. Mas que una
competencia entre machos, es un caso de conflicto intersexual donde las
hembras tienen acceso a copulas extra-pareja y pueden acceder a ellas y los
machos responden custodiando a las hembras para evitar compartir su
paternidad. Los azulejos presentan conductas de ayudantes de nido, en las
cuales adultos y jévenes ayudan a parejas mondgamas llevando comida a las

crias y defendiendo el territorio y el nido (Dickinson et al. 1996).

En cuanto a la coloracion de huevo como sefial sexual de las hembras
no se han hecho estudios con el azulejo garganta azul. Sin embargo en la
especie hermana; el azulejo garganta canela (Sialia sialis) se ha visto que hay
mas variacion en la coloracion de los huevos entre nidos que entre los huevos
de un mismo nido. Existe una correlacion entre la calidad de la hembra en
términos de peso y talla y la coloracion verde-azul de los huevos dependiente
de biliverdina (Siefferman et al. 2006). El 2%de los huevos de esa especie es
blanco, mientras que en el azulejo garganta azul no se reportan huevos
blancos, solo variacion en el color. Tomando en cuenta que ambas especies
Sialia sialis y Sialia mexicana son aves socialmente mondgamas con cuidado
biparental, territoriales y con cierto grado de dimorfismo sexual en el color del
plumaje, es importante explorar la coloracién del huevo como sefial sexual
honesta de las hembras es de esperarse que los resultados del presente
estudio sean consistentes con lo encontrado en la especie hermana Sialia

sialis.
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Objetivo e hipétesis

El objetivo de este estudio es analizar la coloracion del huevo del azulejo de
garganta azul (Sialia mexicana) como una sefal sexual de hembras hacia

machos.

Hipotesis: si la coloracidon del huevo es una sefial sexual de las hembras,
entonces dependera de la talla y el peso de la hembra, y habra mas éxito de

emplumados y nidada en aquellos nidos con huevos mas verde-azules

Se espera que los huevos sean mas verde-azules si provienen de hembras con
mayor talla y peso. También se espera que los nidos con huevos mas verde-

azules tengan mayor éxito de emplumado y éxito de nidada.

Materiales y método

Colecta de datos.
Llevamos a cabo la colecta de datos durante los meses de abril y junio de 2015

en el Parque Nacional “La Malinche” (PNLM) el cual se encuentra entre los
estados de Tlaxcala y Puebla en la zona centro-oriente de México. Su altitud va
de los 2,300 msnm a los 4,461 msnm, presenta un clima templado subhumedo
combinado con frio en algunas zonas, la temporada de mayor intensidad de
lluvia va de junio a septiembre. Los tipos de vegetacion que podemos encontrar
en la montafa son: Bosques de pino, encino, oyamel y alisos, asi como

pastizal natural y paramo de altura (Lopez-Dominguez & Acosta 2005).
Desde hace varios afios investigadores de la UNAM y la UATx

(Universidad Auténoma de Tlaxcala) instalaron cajas nido para la reproduccion

de aves ocupantes secundarias de cavidades en arboles en diferentes zonas

22



de las faldas del volcan. Las cavidades pueden ser producidas de manera
natural o bien pueden ser cavadas por otras aves (como los carpinteros). Las
especies de aves ocupantes secundarias que utilizan las cavidades y pueden
ocupar las cajas-nido son: Sitta pygmaea, Sitta carolinensis, Troglodytes
aedon, Certhia americana, Poecile sclateri y Sialia mexicana (Cuatianquiz-Lima
y Macias Garcia 2016; Howell & Webb 2005). Durante la colecta de datos
contamos con alrededor de 180 cajas-nido distribuidas en tres zonas de

bosque joven.

De las 90 cajas disponibles en 2014 34 fueron ocupadas por azulejos
garganta azul. En 2015, 53 de 180 cajas fueron ocupadas por azulejos

garganta azul.

Una vez que las hembras completaron la puesta cuantificamos el
tamano de puesta (numero de huevos), la coloracién de los huevos y tomamos
medidas para calcular el volumen de los mismos (largo y ancho). Para
cuantificar la coloracion de huevos utilizamos un espectrometro OceanOptics
modelo EL-JAZ 200 (Fig.2) el cual mide la reflectancia en el rango de 300-
700nm. Para hacer las mediciones, el espectrémetro tiene un cable con un
lector optico y un emisor de luz, cuando se hace una medicion el cable lanza
luz hacia el objeto y mide la cantidad de luz que refleja dicho objeto. Tomamos
tres lecturas de cada huevo para obtener la coloracidon promedio de cada
huevo y posteriormente se promediaron, con lo que se obtuvo, una sola medida
promedio por nido (ver calculo de datos mas abajo). Ademas medimos el largo

y ancho de los huevos para calcular el volumen.
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Fig 2. espectrémetro EL-JAZ 200 de la marca ocean optics

A la par capturamos a las hembras con una trampa para cajas nido “Van
Ert” (Fig.3). Esta se instala en la entrada circular de la caja y se activa cuando
el ave entra al nido y se posa sobre el gatillo, la trampa activada cierra la
entrada de la caja impidiendo que el ave pueda salir. Una vez capturadas las
hembras tomamos medidas de talla (longitud del pico y tarso) y peso y les
colocamos un anillo para futuras investigaciones. Por precaucion, la trampa
solo puede mantenerse activa en la caja una o dos horas. Si la trampa se
activa accidentalmente la hembra no podria entrar al nido para llevar comida a
las crias. Si la hembra queda atrapada en la caja y no es procesada y liberada
rapidamente, el estrés puede ser nocivo o incluso mortal, ademas durante este

tiempo tampoco es capaz de alimentar a las crias.
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Fig 3. Trampa Van Ert para cajas nido. Del lado izquierdo se ve la trampa lista para que el ave entre,

del lado derecho se ve la trampa activada.

Una vez que todos los huevos eclosionaron, calculamos el éxito de
eclosion y la fecha de eclosidén aproximada de los huevos tomando en cuenta
la fecha de la ultima revision del nido y la fecha cuando se encontraron los
pollos. Al dia cinco tomamos medidas de pico, tarso y peso de los pollos. Al
dia 17 (cuando los pollos ya estdn emplumados) volvimos a tomar medidas de
pico, tarso y peso. Cuantificamos el éxito de nidada, el éxito de emplumados, la
tasa de crecimiento en peso, la tasa de crecimiento en longitud del tarso y la
tasa de crecimiento en longitud del pico. Dimos seguimiento a los nidos durante
toda la temporada reproductiva. En la tabla 1 se encuentran las férmulas de las

variables que se encuentran en la base de datos.
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Variable Férmula

Tamanio de puesta Numero de huevos

Numero de huevos eclosionados /

Exito de eclosion Tamano de puesta
Exito de nidada Numero de Emplumados / Tamafio de
puesta
Exito de Emplumados Numero de emplumados / Numero de

huevos eclosionados

Tasa de Crecimiento Peso o longitud final - peso o longitud

inicial / diferencia de dias

Tabla 1: Calculo de variables.

Obtencion de datos de coloracidn.
Los objetos absorben un porcentaje de la luz incidente y reflejan el resto, la luz

que reflejan es lo que interpretamos como color. Al medir los huevos con el
espectrometro un porcentaje de la luz que lanza el emisor del espectrometro la
absorbe el objeto y otro porcentaje rebota; dicho porcentaje se percibe por el
lector 6ptico y se cuantifica. Por lo tanto el espectrometro mide el porcentaje de
luz reflejada para cada longitud de onda que emite. Los archivos de las graficas
se guardan en una tarjeta SD para después ser transferidos a una

computadora.

Para optimizar la obtencion de los parametros de color se utilizé un
macro en Excel para importar archivos “.JAZ” (formato de almacenamiento para
los archivos del espectrometro). Los parametros que debimos obtener de los
archivos fueron la luminosidad y el porcentaje de croma verde-azul de los
huevos. La luminosidad es la sumatoria de todos los valores de longitud de
onda que corresponden al rango de 300 a 700 nm. El porcentaje de croma
verde-azul se obtiene dividiendo la sumatoria de todos los valores que
corresponden al rango de 400 a 575 nm entre la luminosidad, el rango 400-575
nm es la region del espectro de luz que corresponde a la mayor reflectancia de

la biliverdina (Falchuk et al. 2002). El macro ayuda a automatizar instrucciones
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que se tienen que repetir constantemente, las férmulas necesarias para
calcular la luminosidad y el porcentaje de croma verde-azul se guardan en
Excel para ejecutarse automaticamente cuando se requiera, por lo tanto cada
medicion de color que tomamos durante la colecta en campo puede abrirse en

el macro de Excel, y asi es posible obtener los parametros automaticamente.

Analisis estadistico.
Construimos una base de datos con los datos obtenidos en la temporada de

campo. Debido a que no fue posible saber de cual huevo eclosion6 cada pollo
decidimos obtener el promedio de los huevos por nido, es decir, calculamos la
media de croma verde-azul y volumen de cada huevo y a la vez calculamos la
media de todos los huevos en el nido para obtener solo un valor de cada
variable por nido. De la misma forma calculamos la media de las medidas de
los pollos (talla, peso, éxito de emplumados y tasas de crecimiento). Asi mismo
obtuvimos el éxito de eclosion, éxito de emplumados y éxito de nidada de cada
nido. De las hembras solo obtuvimos una medida por cada nido, por lo que no
fue necesario calcular la media de dichas mediciones. El tamafno de muestra de
los pollos al dia 5 fue de 104 y el tamafo de muestra al dia 17 fue de 85. El
tamano de muestra de hembras fue 18 hembras. Finalmente, estandarizamos
las variables para poder comparar los datos expresados en escalas distintas.
Para estandarizar una variable, a cada valor individual se le resta la media y se

divide por la desviacién estandar muestral (Box et al 1993).

Para el andlisis estadistico utilizamos un analisis de rutas o senderos,
también llamado modelo de ecuaciones estructurales (MES O SEM por sus
siglas en ingles), el cual utiliza un conjunto de técnicas estadisticas que
permiten relacionar una o mas variables independientes con una o mas
variables dependientes (Ullman 2006), y permite describir los procesos que
subyacen un resultado en particular. El analisis estima qué tan sdlidas son las
relaciones entre las variables dentro de un modelo hipotético generado por el
investigador, utilizando una extension del analisis de regresion multiple.
Ademas, el analisis puede usarse para elegir entre dos 0 mas modelos (Lleras

2005). Aunque los modelos por si solos no pueden probar causalidad, si
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pueden apoyar, o0 no, teorias sobre causalidad, e informan qué modelo se

ajusta mejor a los patrones de correlacién encontrados en los datos.

El analisis de rutas permite especificar como se relacionan las variables
unas con otras basandose en teorias biologicas de los procesos que se quieren
estudiar. Los diagramas son herramientas utiles para el investigador, ayudan a
clarificar y visualizar las relaciones entre las variables, y son fundamentales
para el analisis de rutas. Cuando se construye un diagrama las variables se
encierran en circulos o cuadrados, las variables que hipotéticamente se
relacionan entre si se deben conectar con flechas, la direccion de la flecha
indica cuales son las variables dependientes y cuales las independientes; una
flecha doble que apunta a dos variables quiere decir que hay una

codependencia entre las mismas (Ullman 2006).

Para este estudio construimos una serie de modelos basados en la
biologia de la especie y la hipdtesis del huevo como sefial sexual honesta de
las hembras hacia los machos (ver introduccion). Basicamente partimos de la
hipétesis de que el peso de la hembra determina el porcentaje de croma verde-
azul de los huevos. Posteriormente analizamos como el porcentaje de croma
verde azul determina los indicadores del desempeno reproductivo (tasa de
crecimiento, éxito de emplumado y éxito de nidada). Los modelos se componen
de las distintas relaciones entre todas estas variables. Tratamos de realizar una
gran cantidad de modelos para poder encontrar el que mejor describe el
fenédmeno. Utilizamos el programa R-statistics para analizar los modelos. Para
analizar los modelos tomamos en cuenta los siguientes parametros: CFl, AIC,
RMSEA vy los valores de los estimados entre las variables. A continuacion

explico dichos parametros:

1. El valor de los estimados representa qué tan solidas son las relaciones que
se especifican en el modelo, es decir, que entre mas alto sea el valor (positivo
0 negativo) la relacion entre esas variables es consistente con los datos
observados. Si el valor del estimado es positivo la correlacion entre las
variables es directamente proporcional. Si el valor del estimado es negativo la

correlacion entre las variables es inversamente proporcional.
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2. CFI (comparative fit index) o indice de ajuste comparado, evalua el ajuste del
modelo. Toma como hipoétesis nula que ninguna de las variables esta
correlacionada con otra y compara las covarianzas de la muestra con esta
hipétesis nula. EI CFl es un buen indice para tamafios de muestra pequenos
(tomando valores de 0 a 1), siendo los valores mas cercanos a 1 los que
indican un mejor modelo Los valores de CFl mayores a 0.95 son indicadores de

un buen ajuste del modelo, (Ullman 2006 & Hooper 2008).

3. RMSEA (Root mean square error of aproximation) nos dice qué tan bien se
ajustaria el modelo con parametros estimados 6ptimos; es decir nos dice que
tan mal se ajusta nuestro modelo si lo comparas con un modelo con
parametros perfectos. Los valores del RMSEA también van del 0 al 1, sin
embargo son los valores mas cercanos a cero los que indican un buen ajuste.
Valores de 0.06 o menos indican un buen ajuste y valores mayores a 0.10

indican un ajuste pobre (Ullman 2006; Hooper et.al 2008).

4. AIC (Akaike information criterion) es un método para comparar entre
multiples modelos y estima la cantidad de informacién perdida. Cuando se
analiza el modelo, se comparan los valores de AIC de varios modelos y se le
da prioridad al modelo cuyo AIC es menor, comparado con los otros modelos

(menos informacion perdida; Wagenmakers & Farrell 2004).

En resumen; para escoger el mejor modelo se tomaron en cuenta los
modelos que tenian un CFl mayor o igual a 0.95 y un RMSEA menor o igual a
0.08, y entre estos se escogid el modelo con el menor AIC. Es necesario utilizar
los tres parametros para escoger un modelo. Una vez escogido el modelo los
valores estimados se utilizaron para describir las relaciones entre las variables

que componen el modelo y si éstas son positivas o negativas
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Resultados

Al final de la temporada de campo hubo un total de 53 nidos de Sialia mexicana
en el PNLM, de los cuales pudimos tomar las mediciones de coloracion y
volumen de los 163 huevos; el promedio de huevos por nido fue de 3.5 con una
desviacion estandar de 0.63. Se obtuvieron las medidas de peso y talla de 33
pollos. Debido a la mortalidad de los huevos y de los pollos a temprana edad y
al abandono de nidos, el tamafo de muestra de pollos fue menor al de los
huevos. Por ultimo, se capturaron 18 hembras, de las cuales se obtuvieron
medidas de peso y talla. El tamafio de muestra pequefio se debidé a que las
hembras, a medida que los pollos van emplumando, dejan de entrar a la caja
para mantener la temperatura de las crias y solo llevan alimento al nido, por lo

tanto no pueden ser capturadas por la trampa.

Volumen
Promedio
0,204 -0080
0.305 Tamafio de 00 % Croma el Exito de
Puesta Verde-Azul Nidada

peso

0185 La37

Probabilidad de
eclosion

Fig. 4 Diagrama del mejor modelo, donde se indican las relaciones directas e indirectas entre las variables (flechas). El
peso de la hembra determina el tamario de puesta y este a su vez determina el volumen de los huevos, la coloracion y
la probabilidad de eclosion. El éxito de nidada se determina positivamente por la coloracion y la probabilidad de
eclosion y negativamente por el volumen. El valor de los estimados se indica a lado o sobre cada flecha.
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El modelo que fue mas respaldado por los datos y el analisis de rutas se
presenta en la figura 4. Los parametros del modelo son; CFl= 0.971,
AIC:=301.372 y RMSEA= 0.080. En el apéndice se comparan los parametros

de varios modelos para explicar a detalle porqué se eligié el modelo uno.

En el diagrama se especifican los valores de los estimados y si son
positivos 0 negativos. Segun el modelo elegido, las hembras mas pesadas
ponen mas huevos; entre mas huevos ponen, éstos son mas azules, mas
voluminosos y tienen una mayor probabilidad de eclosionar. El éxito de nidada
(el numero de emplumados entre el tamafio de puesta) es mayor si los huevos
son mas azules, y su probabilidad de eclosién es mayor. Sin embargo si los

huevos son mas voluminosos el éxito de nidada es menor.

Decidimos hacer una prueba de t (Fig. 5) para comparar la mortalidad de
los huevos y la mortalidad de los pollos, debido a que mientras se hacian los
modelos se observé que el éxito de emplumados (numero emplumados /
numero eclosionados) no diferia mucho de la probabilidad de eclosién (tamafio
de puesta / numero de eclosionados). La diferencia entre las variables no es
significativa (P=0.083) sin embargo se puede apreciar en la grafica que hay
una diferencia en la mortalidad, siendo los huevos los que presentan mas

mortalidad que los pollos.

31



0.8 -

0.6 -

mortalidad de pollos

& mortalidad de huevos

0.2 -

-0.2 -

Fig. 5. No hubo diferencias entre la mortalidad de pollos y la mortalidad de huevos (P=0.083), a pesar de que
pareceria que hay mayor mortalidad en huevos que en pollos.

Decidimos incluir el modelo que se presenta en la figura 6, pues incluye
la tasa de crecimiento de los pollos y el éxito de nidada y ayuda a explicar
mejor la hipétesis. Se puede ver que una vez que nacen los pollos la
mortalidad es baja. Ademas, el modelo 2 incluye la tasa de crecimiento en peso

de los pollos.

Los parametros del modelo 2 son; CFI= 0.372, AIC= 159.01 y RMSEA=
0.137. Segun el diagrama (Fig. 5) entre mas pesada sea la hembra mayor es el
numero de huevos que pone y entre mas huevos mayor es el volumen y el
color azul de los mismos. Entre mas intensa es la coloracion verde-azul la tasa
de crecimiento de los pollos es mayor, mientras que a mayor volumen de los
huevos la tasa de crecimiento es menor. A su vez, la tasa de crecimiento de los
pollos determina el éxito de emplumados; esto indica que si los pollos crecen
mas rapidamente, hay mayor probabilidad que lleguen a emplumary
abandonar el nido.
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Fig. 6 Diagrama del modelo 2. Se muestran las relaciones entre las variables y el valor de los
estimados a un lado o sobre las relaciones. A mayor peso de la hembra mayor es el tamafio de
puesta, a su vez a mayor tamafio de puesta mayor es el volumen y la coloracion verde-azul de
los huevos, a mayor coloracion mayor es la tasa de crecimiento en peso de los pollos, mientras
que a mayor volumen menor es la tasa de crecimiento de los pollos, por ultimo a mayor tasa de
crecimiento mayor es el éxito de emplumados.

Discusion

Los resultados del modelo mas apoyado indican que la coloracién del huevo
depende del tamafo de puesta y esta a su vez de la calidad de la hembra en
términos de peso. Sin embargo, parece que las hembras de buena calidad no
solo asignan recursos a la coloracién sino también al volumen del huevo y al
tamafio de puesta. El volumen del huevo tiene una correlacion negativa con el
éxito de nidada, mientras que la coloracion tiene una correlacion positiva con el
exito de nidada; lo que apoya nuestra hipétesis. Nuestros resultados indican
que existe una disyuntiva entre la coloracion verde-azul y el volumen de los

huevos. Es probable que las hembras

Los modelos indican que la coloracion verde-azul dependiente de
biliverdina en el cascardn es un indicador de la calidad de la hembra en
términos de su condicion corporal y el color del huevo predice el éxito de

nidada. Se sabe que la biliverdina posee actividad antioxidante. Al depositarla
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en los huevos, es posible que las hembras estén indicando su capacidad
antioxidante (Moreno y Osorno 2003). Ademas las aves pueden almacenar
antioxidantes en los musculos y en los depdsitos de grasa (Ralph 1969 &
Hargitai 2016). Por consiguiente el peso también puede estar relacionado con
la capacidad antioxidante de las hembras. Los nidos con huevos mas verde-
azules tienen mayor éxito de nidada y de emplumado y la tasa de crecimiento
de las crias es mayor; estas variables dependen principalmente (mas no
exclusivamente) del rendimiento en el cuidado parental de ambos padres
(Mgller 2000; Dickinson & Weathers1999). Se ha visto en el canario (Serinus
canaria) que la coloracion verde-azul del huevo senala el estado nutricional de
la hembra y por ende su capacidad de conseguir alimento. Al evaluar la
coloracioén, los machos pueden aumentar su cuidado parental (Hargitai et al.
2016). Por tanto el hecho de que podamos ver en el modelo que los pollos
provenientes de huevos mas verde-azules tienen mayor tasa de crecimiento,
éxito de nidada y éxito de emplumado confirma que la coloracion del huevo
puede funcionar como una sefial sexual. Estos resultados son consistentes con
lo reportado por Siefferman et al. 2006; la condicion de las hembras
correlaciona con la coloracion del huevo en el azulejo garganta canela (Sialia
sialis). Asi mismo Moreno et al. 2006 realizé un experimento en el papamoscas
cerrojillo (Ficedula hypoleuca) donde se suplemento a las hembras con
alimento y encontré que en el grupo experimental las hembras pusieron huevos
mas verde azules que en el grupo control, por lo tanto la coloracién indica la

condicion de las hembras cuando ponen los huevos.

El volumen del huevo esta relacionado negativamente con el éxito de
nidada en el modelo 1 y con la tasa de crecimiento en el modelo 2; indicando
que entre mas grande sea el huevo los pollos crecen menos y mas lentamente
y la probabilidad de que los huevos sobrevivan hasta emplumar es menor. Se
sabe que los pollos que provienen de huevos grandes son mas pesados al
momento de la eclosion y tienden a tener mayor probabilidad de emplumar
(Krist 2011). Sin embargo, aunque el tamafio del huevo determine el peso del
pollo al nacer, la probabilidad de sobrevivir toda la etapa de pollo desde la
eclosion hasta el emplumado depende del cuidado parental (Bize et al. 2002;
Krist 2011). Ademas, se sabe que los pollos mas grandes exigen mas comida
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con llamados y son mas propensos a ser depredados; pues los depredadores
pueden ubicar los nidos por el sonido (Eichholz & Koenig 1992; Briskie et al
1999). Para disminuir el riesgo de depredacion los padres deben mantener
saciados a los pollos para evitar que pien. Nuestros resultados sugieren que
para cubrir la demanda, las hembras posiblemente pongan huevos mas
voluminosos de los que eclosionen pollos pesados y a la vez depositen
biliverdina en los huevos para inducir al macho a invertir mas en el cuidado
parental. Moreno et al (2014) encontré que la coloracién de los huevos
dependiente de biliverdina en el papamoscas cerrojillo se asocia con la tasa de
aprovisionamiento de los machos a las crias y por tanto con la condicién de las
mismas. Otra posible explicacion es que como la tasa de crecimiento esta
basada en el peso de las crias, la diferencia entre el peso al dia 5y el peso al
dia 17 sea mayor en crias provenientes de huevos pequeinos pues deben
ganar mas peso que los que provienen de huevos grandes. Otro aspecto que
podemos ver en el modelo dos es que el éxito de emplumados depende de la
tasa de crecimiento; tomando en cuenta que la tasa depende de la coloracién
de los huevos y del cuidado parental de ambos padres. Podemos decir que
nidos con huevos mas verde-azules vienen de padres con buen desempeio en
su cuidado parental y por lo tanto tienen mayor probabilidad de emplumar, lo
que apoya la hipoétesis de coloraciéon de huevo como sefal sexual de hembras

hacia machos.

Encontramos que el éxito de nidada esta relacionado positivamente con
la coloracion verde-azul y negativamente con el volumen del huevo. Es decir
los huevos mas verde-azules tienen mayores probabilidades de eclosionar y de
dar lugar a crias emplumadas. Para reducir la mortalidad de los huevos los
machos deben aumentar el cuidado parental, pues aunque ambos padres
proveen de cuidado, la labor del macho difiere un poco a la de la hembra
durante la incubacion (Dickinson & Weathers 1999). Durante la etapa de huevo
la hembra suele quedarse en el nido empollando mientras el macho le trae
alimento (Dickinson & Weathers1999). Ademas, el macho defiende su territorio
de depredadores y de otros machos que buscan aproximarse y copular con su
hembra (Dickinson & Leonard 1996). Si el macho disminuye su cuidado
parental la hembra es capaz de compensar saliendo del nido a buscar
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alimento. Sin embargo, existe una disyuntiva entre empollar y alimentarse pues
se ha visto que si se retira al macho la hembra reduce el tiempo de empollar a
la mitad y la mortalidad de las crias aumenta (Dickinson & Weathers 1999). Por
lo tanto el hecho de que los nidos con huevos mas coloridos tengan mayor
éxito de nidada probablemente se deba a que los machos de dichos nidos
dedican mas tiempo y energia a ahuyentar depredadores y llevar alimento a la
hembra. De esta forma el éxito de nidada aumenta. Para el azulejo, el cuidado
parental del macho favorece el desarrollo y la supervivencia de las crias. Es por
esto que el aprovisionamiento de biliverdina en los huevos, por parte de las
hembras, para hacer que el macho incremente su cuidado parental podria

incrementr el éxito de los nidos.

A continuacion propongo como podrian relacionarse algunos aspectos
de la biologia reproductiva del azulejo garganta azul con la coloracion del
huevo, esto podria resultar util para analisis prospectivos de la coloracién del
huevo en esta especie. El azulejo es una especie que tiene 20% de paternidad
extra-pareja (Dickinson 2001). Los machos que tienen huevos menos coloridos
podrian incrementar su busqueda de cépulas extra-pareja para tener mayor
numero de crias al final de la temporada. Por ende habria una disyuntiva entre
cuidar el territorio y llevar alimento al nido y conseguir cépulas extra-pareja. Los
azulejos garganta azul presentan ayudantes en sus nidos. De las 53 cajas nido
ocupadas por azulejos solo seis cajas presentaron ayudantes. Se sabe que en
esta especie la conducta de ayudantes solo la ejercen los machos y solo se ha
reportado en algunas poblaciones. Un tercio de los machos adultos ha
participado como ayudante anteriormente y el 28% de los machos que ayudan
han perdido sus nidos (Dickinson et al. 1996). Es probable que la coloracién de
los huevos también funcione para reclutar ayudantes puesto que los nidos con
ayudantes tienen mayor éxito reproductivo. Si un nido tiene ayudantes el
cuidado parental aumenta. En algunos casos machos con nidos propios eran al
mismo tiempo ayudantes de otros nidos. Es probable que los nidos de estos
machos hayan tenido un alto grado de paternidad extra-pareja (Dikinson et al.
1996); asi el macho obtiene mas adecuacion dedicando cuidado a crias
cercanamente emparentadas a €l en vez de una sola cria suya en su propio

nido. En este mismo sentido los machos podrian comparar la coloracion de los
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huevos en sus propios nidos con la coloracion de los huevos en el nido de sus
padres y ajustar el cuidado parental que proveen a cada nido. Otro aspecto
importante en la ecologia de los azulejos es la nidada doble; la pareja es capaz
de producir dos nidadas en una misma temporada reproductiva. El color de los
huevos al ser indicador de la calidad de la hembra y de la puesta podria ser
relevante para los machos que logran producir dos puestas en una misma
temporada, pues con base en esta informacion podrian producir una doble
nidada con la misma hembra o con otra. Usualmente la nidada doble ocurre en
parejas que empiezan a reproducirse al inicio de la temporada reproductiva. El
clima durante la temporada reproductiva es lo que determina que las parejas
puedan producir dos nidadas siendo mas favorables las temporadas
reproductivas mas largas y calidas (Jacobs et al. 2013). Se ha visto que las
crias de padres que producen dos nidadas no difieren en peso entre nidadas y
las hembras de mayor peso tienen mayor probabilidad de producir una
segunda nidada. Por ende son las parejas de mejor calidad las que pueden

producir una segunda nidada tan exitosa como la primera (Jacobs et al. 2013).

Conclusion

La coloracién del huevo es un indicador de la calidad de la hembra. Ademas
el éxito de emplumado es mayor cuando la coloracién del huevo es mas
intensa. Tomando en cuenta que el éxito del nido depende no solo de las
caracteristicas de la puesta sino del desempefio en el cuidado parental, tiene
sentido pensar que la coloracion funciona como una sefal de calidad para los
machos, los cuales pueden invertir en el cuidado parental o en cépulas extra-
pareja en funcién de la coloracion de los huevos. Esto es consistente con la

hipotesis planteada en este estudio.

Para futuros estudios es importante medir el cuidado parental del macho
y su participacion en copulas extra-pareja para ver como se relaciona con la
coloracion del huevo. Es de esperarse que la coloracidon aumente con el

cuidado parental del macho y disminuya las copulas extra-pareja. Asi mismo es
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importante analizar si existe alguna relacidén entre la coloracion y la presencia
de ayudantes en el nido, es posible que la coloracién sea una sefal util para
reclutar ayudantes. Otro aspecto importante que se puede analizar en un futuro
es la relacion entre la capacidad de las parejas de anidar dos veces en una

misma temporada reproductiva y la coloracion del huevo.
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Al momento de hacer los modelos, el programa estadistico estimé tres modelos
que no tuvieron error. A continuacion se muestran los tres modelos y una tabla

cuyos parametros estadisticos muestran porqué se eligio el modelo uno como

el mejor.
Volumen
Promedio
.14 -0080
0.305 Tamafio de 08y % Croma i ] Exito de
Puesta Verde-Azul Nidada
peso
Q.18G
Probabilidad de
eclosian
Modelo 1
Volumen
Promedio
0163 0353
Tasa de !
0.083 Tamafio de . 0.z Exito de
Puesta recimiento an emplumados
peso
peso
0218 0527
4% Croma
Verde-Azul
Modelo 2
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Volumen

Promedio
0.169
-0.363
0.083 0.227
Tamafio de Tasa de .
Puesta Crecimiento en =2 EI\)I(.ISZSI:
Peso :
0.218 0.522
% Croma
Verde-Azul
Modelo 3
CFl AIC RMSEA
Modelo 1 0.971 301.37 0.080
Modelo 2 0.372 159.01 0.137
Modelo 3 0.465 173.11 0.086
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