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RESUMEN

Al comparar las diversas especies de vertebrados se observa una gran variacién en el tamafio del
cerebro, incluso después de considerar las diferencias en tamafio corporal. Grupos como los
primates, los cetaceos y los corvidos presentan cerebros de tamafio mayor al esperado de acuerdo
con su tamaio corporal, lo cual ha generado gran interés, ya que el cerebro es un drgano
energéticamente costoso y se espera que dicho costo limite la evolucidén de cerebros grandes. Se
han propuesto distintas hipétesis para explicar el aumento en el tamafio del cerebro partiendo de
los costos y beneficios de este. Una de ellas es la hipotesis del cerebro social, la cual propone que
los cerebros grandes se originaron como una respuesta a la gran demanda cognitiva de vivir en un
grupo social estable. Dicha demanda cognitiva, derivada de la complejidad de interacciones
sociales, selecciona por cerebros grandes que confieren mayor flexibilidad conductual,
permitiendo lidiar con las demandas de la vida social. La hipdtesis surgid inicialmente para explicar
los grandes cerebros de los primates, aunque posteriormente se ha adaptado a otros grupos,
llegando a proponerse como una explicacién general de la variacidn en el tamafio del cerebro en
vertebrados. No obstante, los resultados de los estudios que la han puesto a prueba son mixtos, ya
gue las numerosas interacciones sociales que forman los primates son, en cambio, raras en la
mayoria de los vertebrados, ocasionando problemas con la manera de medir la complejidad social.
En aves se ha propuesto que la interaccidn social mas compleja ocurre con la pareja reproductiva,
por tanto, la formacién de lazos de pareja estables y duraderos implica una mayor complejidad
social que selecciona por cerebros de mayor tamafio. De acuerdo con lo anterior, deberiamos
observar cerebros mas grandes en aquellas especies que forman lazos de pareja estables.

En el presente trabajo probé los supuestos de la hipétesis del cerebro social en aves
considerando al tipo de cuidado parental como suceddneo de la estabilidad del lazo de pareja, y
evaluando el efecto de este sobre el tamafio del cerebro. En una muestra de 1,750 especies,
realicé analisis de minimos cuadrados filogenéticos (PGLS, por sus siglas en inglés) para determinar
si el tipo de cuidado parental explica las diferencias en el tamafo del cerebro relativo al tamafo
corporal; dicho andlisis permite controlar por las relaciones filogenéticas, ya que las especies no
representan datos independientes debido a su historia evolutiva compartida. Asimismo, estimé
modelos de tasas de evolucidn fenotipica para evaluar el efecto del tipo de cuidado parental sobre
la tasa de evolucion del tamafio del cerebro a lo largo de la filogenia, asi como su efecto sobre el
tamanfio corporal. Estimar por separado las tasas de evolucidn de ambos rasgos me permitio
evaluar cual fue la via evolutiva que originé los cerebros de mayor tamario relativo al cuerpo, ya
gue estos pudieron surgir por un aumento en la talla cerebral con respecto al cuerpo, o por una
disminucién de la talla corporal con respecto al cerebro. Los resultados de este trabajo muestran
que el tipo de cuidado parental no afecta al tamafo del cerebro relativo al cuerpo, ni sobre la tasa
de evolucién del cerebro o el tamafio corporal. Estos resultados se suman a otros estudios que
proveen evidencia en contra de la hipdtesis del cerebro social en aves, e indican la necesidad de
desarrollar hipotesis alternativas que permitan explicar las diferencias en tamafio del cerebro a
través de los vertebrados.



INTRODUCCION

El tamafio del cerebro varia considerablemente entre diferentes especies de vertebrados (Jerison,
1973), hecho que ha causado gran interés en biologia evolutiva, pues es el érgano que efectua
todos los procesos cognitivos, teniendo asi un papel crucial en la conducta. Debido a lo anterior, se
espera observar que el tamafo del cerebro de cada especie se relacione con sus habilidades
cognitivas (Striedter, 2005). La talla cerebral escala proporcionalmente al tamafio del cuerpo, sin
embargo, observamos variacién en el tamafio del cerebro entre especies del mismo tamano
corporal, por ende, hay un interés por entender los factores que influyen en la evolucién del
tamafio del cerebro relativo al cuerpo —de ahora en adelante, al mencionar el tamafio del
cerebro, siempre serd relativo al tamafio corporal—. Algunos de los grupos de vertebrados que
poseen cerebros mas grandes de lo que se esperaria dado su tamafio corporal son los primates,
los cetaceos, los perisodactilos y algunas aves (Shultz y Dunbar, 2010a). Quiz3a, el ejemplo mas
extremo es el ser humano, que tiene un cerebro, aproximadamente, 4.6 veces mds grande que el
de un mamifero del mismo tamafio corporal (Aiello y Wheeler, 1995). Algunos grupos de aves
también tienen cerebros de gran tamanio, entre los que se encuentran los pericos (Psittaciformes),
los buhos y lechuzas (Strigiformes), los pdajaros carpinteros (Picidae), los calaos (Bucerotinae) y los
paseriformes, especialmente los cérvidos (Corvidae) (Striedter, 2004; Isler y van Schaik, 2006b).
Dicha variacion ha llevado a buscar las caracteristicas conductuales, fisioldgicas y ecolégicas
compartidas por estos grupos con la finalidad de entender las causas que la originaron.
Actualmente, la variacién en el tamafio del cerebro estd ampliamente documentada en diversos
grupos de vertebrados, hecho que, aunado a la disponibilidad de métodos comparativos que
incorporan las relaciones filogenéticas, han permitido poner a prueba hipdtesis sobre la evolucidn
del tamafio cerebral partiendo de los factores que explican dicha variacién (Isler y van Schaik,
2006b, 2009; Tsuboi et al, 2014; Aiello y Wheeler, 1995; Gonzalez-Lagos et al, 2010; Minias y
Podlaszczuk, 2017; Sol et al, 2007; Gonzalez-Voyer et al, 2016; Kverkova et al, 2017; Fox et al,
2017; Shultz y Dunbar, 2006, 2010a, 2010b ; West, 2014; Beauchamp y Fernandez-Juricic, 2004;
Finarelli y Flynn, 2009).

Un factor que podria explicar la variacidon observada en el tamafio del cerebro es la
cantidad de energia destinada para su desarrollo y funcionamiento, ya que esta impone fuertes

constricciones en su evolucion (Isler y van Schaik, 2009). Un cerebro de mayor tamario implica



requerimientos quimicos y termorregulatorios especificos para su mantenimiento, los cuales
provienen de factores como el bombeo de iones para mantener los potenciales de membrana, la
sintesis de neurotransmisores y el suministro de glucosa y oxigeno como fuente de energia (Aiello
y Wheeler, 1995). La tasa de consumo energético del tejido cerebral es constante, a diferencia de
otros drganos que disminuyen su consumo en estado de reposo (Isler y van Schaik, 2009). Ademds
de los costos metabdlicos, un cerebro de mayor tamafio afecta algunos rasgos de la historia de
vida, siendo que puede modificar la tasa de crecimiento y reproduccion de un individuo, pues
aumenta la inversién reproductiva porque los neonatos son mds grandes, se reduce el tamaiio de
nidada o camada, se prolonga el tiempo de desarrollo y se retrasa la edad de primera
reproduccion (Barton y Capellini, 2011; Iwaniuk y Nelson, 2004; Gonzalez-Voyer et al, 2016;
Jiménez-Ortega, 2017).

Se han propuesto algunos mecanismos por los cuales las especies con cerebros grandes
podrian cubrir los elevados costos energéticos de este érgano. La hipdtesis del cerebro costoso,
por ejemplo, afirma que dichos costos se pueden superar mediante un aumento en la cantidad
total de energia destinada al mantenimiento del cerebro, asi como, la reduccién de energia
destinada a otras actividades costosas, como el crecimiento, la reproduccién, la locomocién o la
digestion (Aiello y Wheeler, 1995). Estas disyuntivas energéticas pueden implicar el aumento de la
talla cerebral a expensas de la disminucidn de la masa de algun tejido costoso, como los rifiones, el
higado, el intestino o el corazdn (Aiello y Wheeler, 1995). En aves, el vuelo implica un alto costo
energético, por lo que representa un impedimento para el aumento en la talla cerebral en
especies que realizan vuelos prolongados (Isler y van Schaik, 2006b); un ejemplo son las especies
migratorias, que tienden a tener cerebros de menor tamafio que las especies no migratorias (Sol
et al, 2010). Se ha planteado también que una alternativa para cubrir el gasto energético del
cerebro es el aumento de la tasa metabdlica basal (medida del gasto energético de un tejido en
estado de reposo). La evidencia que apoya esta idea proviene de estudios sobre este rasgo en
mamiferos, donde se observa una correlacién entre el tamafo del cerebro y la tasa metabdlica
basal, controlando por el tamafio corporal (Isler y van Schaik, 2006a); sin embargo, no se encontré
la misma correlacién en aves (Isler y van Schaik, 2006b). Por otro lado, cambios en la dieta que
incorporen alimentos de alto contenido energético podrian aliviar los costos del aumento en la
masa cerebral (DeCasien et al, 2017). Por ultimo, una mayor inversién parental en el crecimiento
de las crias podria facilitar el desarrollo de un cerebro grande (Isler y van Schaik, 2009; Tsuboi et

al, 2014). No obstante las diferentes maneras de cubrir los requerimientos energéticos del



cerebro, un estudio reciente ha demostrado que las especies de mamiferos con cerebros grandes
tienen mayor vulnerabilidad a la extincidn debido a los costos de una reproduccién mas lenta

asociada a cerebros grandes (Gonzalez-Voyer et al, 2016).

% pesar\[PLpl]de la importancia de las constricciones energéticas, éstas, por si solas, no son
suficientes para explicar la evolucidn del tamafio del cerebro, ya que, para que haya un aumento
evolutivo en el tamafio del cerebro, los beneficios de este deben superar a los costos de su
desarrollo y mantenimiento (Sol, 2009b). Por ello, es necesario considerar en la ecuacion los
factores que favorecerian el aumento evolutivo de la talla cerebral. En este sentido, algunas
hipétesis proponen que un cerebro mas grande confiere beneficios cognitivos, tales como la
flexibilidad conductual, la innovacién en el comportamiento, el aprendizaje social, la resiliencia
ante cambios en el medio y el éxito al invadir nuevos ambientes (Sol y Lefebvre, 2000; Sol et al,
2002, 2005a, 2005b; Shultz y Dunbar, 2006; Lefebvre et al, 1997, 2004; Lefebvre y Nicolakakis,
2000; Reader y Laland, 2002). Una de éstas es la hipotesis del buffer cognitivo, la cual propone que
un cerebro mas grande provee la capacidad de lidiar con las adversidades del habitat mediante la
construccion de respuestas conductuales adaptativas, reduciendo asi la mortalidad extrinseca y
aumentando la longevidad total (Sol, 2008, 2009a). En apoyo a dicha hipdtesis se ha
documentado, tanto en aves como en mamiferos, que las especies con cerebros grandes tienden a
ser mas longevas que aquellas con cerebros pequefios (Gonzalez-Lagos et al, 2010; Minias y
Podlaszczuk, 2010; Jiménez-Ortega, 2017’)‘[AGV2], ademas, especies de aves con cerebros mas
grandes tienen menores tasas de mortalidad (Sayol et al, 2016; Sol et al, 2006; Jiménez-Ortega,

2017).

Ademas del posible beneficio de una longevidad prolongada,[AGv3] se ha encontrado que
algunas de las especies con cerebros grandes son capaces de extraer alimentos cuya distribucion
es heterogénea, o de dificil acceso —como raices, frutos, granos e insectos enterrados—,
sugiriendo que, al seguir estrategias de forrajeo mas complejas, forman mapas mentales que
requieren una mayor capacidad cognitiva, lo que favoreceria un incremento en la talla cerebral
(Clutton-Brock y Harvey, 1980; King, 1986). Por otro lado, algunos estudios plantean que los
animales con cerebros grandes presentan con mas frecuencia innovaciones en el comportamiento.
Se ha documentado, por ejemplo, que ciertas especies de aves con cerebros grandes, tales como
los corvidos y psitacidos, son capaces de utilizar e incluso manufacturar herramientas (Lefebvre et

al, 2002; Lambert et al, 2015; Auersperg et al, 2011, 2012; Hunt, 1996). Asimismo, un estudio



realizado en el orden Carnivora demostré experimentalmente que las especies con cerebros
grandes son mads habiles para resolver problemas, demostrando asi una mayor flexibilidad

conductual (Benson-Amram et al, 2016).

]Otra de ‘[PLP4]|aS hipotesis propuestas para explicar la variacidn observada en el tamafo del
cerebro es la hipdtesis del cerebro social (Dunbar, 1998; Dunbar y Schultz, 2007), la cual, mas alla
de describir los beneficios de tener un cerebro de mayor tamafio, propone un escenario evolutivo
que favoreceria el aumento del tamafio del cerebro. De acuerdo con esta, la complejidad de
interacciones dentro de un grupo de individuos impone una demanda cognitiva que favorece la
evolucidn de cerebros mas grandes (Dunbar, 1998). Dicha demanda cognitiva puede deberse a
factores como el reconocimiento e interpretacion de sefiales visuales para identificar a otros
individuos y su comportamiento, limitaciones de la memoria para reconocer rostros, la habilidad
de recordar quién se relaciona con quién dentro del grupo, ademas de manipular esta
informacidn, asi como la capacidad de procesar informacidn con respecto al estado emocional de

otros individuos (Dunbar, 1998).

]EI desarrollo‘[PLPS]histérico de la hipdtesis del cerebro social comienza a partir de la
observacién de la conducta de los primates, cuyas interacciones sociales son complejas y muchas
veces implican tacticas de manipulacion, engafio y/o cooperacion (Adolphs, 2009; Whiten y Byrne,
1988; Dunbar, 1998). Este hecho llevé a pensar que el complejo entorno social en el que viven
debid haber impuesto una fuerte presion selectiva para el desarrollo de su capacidad cognitiva
(Humphrey, 1976). Asi, en 1988 se propuso la hipdtesis de la inteligencia maquiavélica (Byrne y
Whiten, 1988), misma que afirma que la capacidad cognitiva de los primates se vincula con su
compleja vida social y los problemas que esta representa (Byrne y Whiten, 1988). El término
“maquiavélico” hacia referencia a la capacidad de manipulacién conductual de los miembros de un
mismo grupo social que presentan algunos primates, por lo que la hipdtesis adquirié una
connotacion negativa (Byrne y Whiten, 1997). Se propuso renombrarla y llamarla hipdtesis del
cerebro social, con la finalidad de tomar en cuenta dicha capacidad de cooperacidn, asi como de

manipulacion.

lAunque |a‘[PLP6] hipdtesis del cerebro social surgié para explicar la evolucién del cerebro en
primates, posteriormente se propuso como una explicacion general de la evolucidn del cerebro en
vertebrados (Dunbar y Shultz, 2007), poniéndose a prueba en grupos como los cetaceos,

carnivoros, murciélagos, insectivoros, ungulados, ciclidos y algunas especies de aves, obteniendo



resultados mixtos (Kverkova et al, 2018; Beauchamp y Fernandez-Juricic, 2004; Pérez-Barberia,
2005; Fox et al, 2017; Pitnik et al, 2006 Dunbar y Shultz, 2007, Shultz y Dunbar, 2010b). En varios
estudios que ponen a prueba la hipdtesis se han encontrado correlaciones entre el tamario del
cerebro y algunos sucedaneos del comportamiento social, como el tamafio del grupo, la estructura
social y el sistema de apareamiento (Dunbar, 1998; Dunbar y Shultz, 2007; Shultz y Dunbar, 2006,
2010a, 2010b; Boucherie et al, 2018; Fox et al, 2017; West, 2014). No obstante, también se han
encontrado resultados que no apoyan esta hipdtesis, ademds de que se han generado criticas
respecto a la manera de medir la complejidad social y el tamafio cerebral (Bergman y Beehner,

2015; Kverkova et al, 2018; Healy y Rowe, 2007; Finarelli y Flynn, 2009).

Segln mi punto de vista, la controversia relacionada con la hipdtesis del cerebro social
puede deberse a las diferencias en la conducta social de los primates y los demas vertebrados.
Enfacv7) primatesipLes), las interacciones sociales dentro de un grupo ocurren entre casi todos sus
miembros, y un grupo mas grande implica un mayor nimero de interacciones (Dunbar et al, 2007).
Aunado a lo anterior, se observa que las especies de primates con cerebros mas grandes forman
grupos de mayor numero de individuos, lo cual ha sido la principal evidencia de la hipdtesis del
cerebro social en estos (Dunbar, 1998). Contrario a lo que se observa en primates, estudios
realizados en artiodactilos, carnivoros (Shultz y Dunbar, 2007) y algunas especies de aves
(Beauchamp y Fernandez-Juricic, 2004), muestran que no existe una correlacién entre el tamafo
del cerebro y el tamafio del grupo, a pesar de que muchas especies pertenecientes a estos taxa
son gregarias. Lo anterior se debe a que el comportamiento social en estas dista mucho de ser
igual al de los primates, ya que, por lo general, forman relaciones diferenciadas sélo con un
numero reducido de individuos (ej. la pareja reproductiva, las crias, parientes cercanos o
companieros de nido), mientras que el resto del grupo se trata sin distincion (Bergman y Beehner,
2015). Lo anterior queda mas claro si pensamos en una parvada o un cardumen, donde la
interaccion entre los individuos es casi nula y el tamafio del grupo tiende a ser muy variable; estos
grupos son anénimos, ya que los individuos no forman lazos con otros miembros del grupo, ni
modifican su comportamiento respecto a otros individuos, sino que siguen reglas simples de
comportamiento con relacién a sus vecinos (Reynolds, 1987), lo cual hace que el tamafio del grupo

sea un mal sucedaneo de la complejidad social (Shultz y Dunbar, 2007).

Debido a que\[PLP9]e| tamafio del grupo es un mal sucedaneo de la complejidad social en

vertebrados no primates (Shultz y Dunbar, 2007), y que el propédsito es proponer una hipétesis que

10



se apliqgue de manera general a todos los vertebrados, para probar los supuestos de la hipdtesis
del cerebro social en estos se ha propuesto cuantificar la complejidad social con base en la
cualidad de las interacciones sociales, en lugar de la cantidad de interacciones que un individuo
forma (Shultz y Dunbar, 2007). La interacciéon social mas estrecha en estos grupos suele ser con la
pareja reproductiva, por ello, se ha planteado que el lazo de pareja es un factor clave en la
evolucidn del cerebro en vertebrados (Shultz y Dunbar, 2007), siendo los primates un caso
particular en el cual los lazos se forman también con otros individuos del grupo, a lo cual Dunbar
(2009) argumenta que “algo paso en la evolucion temprana de los primates que cambid el proceso
del cerebro social de un modo cualitativo a uno cuantitativo (...). Lo que este cambio de fase parece
haber involucrado es una generalizacion del lazo de pareja reproductiva con otros miembros del
grupo (...) produciendo una serie de ‘lazos de pareja’ intensos con varios individuos (en efecto,
‘amigos’)”. De acuerdo con esta idea, la formacion de lazos de pareja fuertes y duraderos implica
una demanda cognitiva, tanto por su formacion (eleccién de pareja), como por su mantenimiento
(coordinacion en el comportamiento de la pareja) (Dunbar, 2009). Al elegir a su pareja, un
individuo debe ser cuidadoso, ya que corre el riesgo de una inversidon desproporcional en los
costos reproductivos; esto implica que el individuo debe ser capaz de evaluar el comportamiento
futuro de su pareja. Ademas, vivir en pareja implica que ambos individuos deben sincronizar su
comportamiento en aras de cubrir los costos reproductivos de manera equitativa, anticipdndose a

la conducta de la pareja y coordinando el comportamiento de ambos (Dunbar, 2009).

Al considerar [pLpiojlas modificaciones mencionadas anteriormente, el planteamiento de la
hipdtesis del cerebro social queda de la siguiente manera: la gran demanda cognitiva que implica
la formacidn y mantenimiento de un lazo de pareja impone una presion selectiva que favorece el
aumento de la talla cerebral (Dunbar, 2009). No obstante, es necesario considerar algunos
aspectos metodoldgicos en aras de probar los supuestos de la hipdtesis del cerebro social en aves.
Uno de ellos es que cuantificar la demanda cognitiva derivada de los lazos de pareja puede ser
complicado. Respecto a lo anterior, Dunbar (2009) advierte que “...no tenemos una medida con la
cual comparar la intensidad de los lazos, ya sea entre individuos de una misma especie o, peor aun,
entre especies. Consecuentemente, no podemos evaluar tanto las demandas cognitivas como las
implicaciones funcionales (en términos de adecuacion) de lazos de diferente cualidad”. La duracién
del lazo de pareja se ha utilizado como un indicador de su fuerza y estabilidad (Shultz y Dunbar,
2010a), sin embargo, aun entre especies que permanecen con una misma pareja toda su vida, la

cualidad del lazo puede ser muy variable (Emery et al, 2007), por lo que la duracién del lazo de
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pareja no necesariamente refleja su fuerza. Dado que no hay una medida que indique la fuerza del
lazo de pareja, es necesario encontrar un sucedaneo que nos brinde dicha informacidn. El lazo de

pareja esta relacionado con aspectos conductuales como el sistema de apareamiento y el cuidado
parental. La mayoria de las aves que forman lazos de pareja tienen cuidado biparental (Owens,

2002).

]En especies [pLr11]con cuidado biparental debe haber una negociacién y sincronizacidn en
el comportamiento de los padres para la crianza, tareas que contribuyen a la fuerza y estabilidad
del lazo de pareja. Aungque también hay especies con cuidado uniparental que forman lazos de
pareja (Coddington y Cockburn, 1995; McKinney, 1986), la demanda cognitiva en estos casos seria
menor, ya que no involucra la sincronizacién en el comportamiento de la pareja en beneficio de la
crianza. Por lo tanto, el tipo de cuidado parental implica una dicotomia en el lazo de pareja: las
especies con cuidado biparental forman lazos mds fuertes, mientras que las especies con cuidado
uniparental no forman lazos. Por lo que, de acuerdo con la hipétesis del cerebro social deberiamos
observar cerebros mas grandes en especies donde ambos padres cuidan a las crias, en

comparaciéon con aquellas cuyo cuidado es uniparental.

]EI cuidado parental \[PLPlZ]en aves se divide en prenatal (ej. construccion del nido,
proteccion e incubacion de los huevos) y postnatal (e]. proteccion y alimentacion de los polluelos)
(Tullberg et al, 2002). Por lo general, la duracién total del cuidado parental escala con el tamaiio
del cerebro, de modo que los cerebros grandes se asocian con tiempos de desarrollo prolongados
(lwaniuk y Nelson, 2003; Winkler, Leisler y Bernroider, 2004), y mayor inversidn parental (Shultzy
Dunbar, 2010b). Ademas, se ha sugerido que la reparticién de los trabajos de crianza entre los
padres podria aliviar los costos del desarrollo de un cerebro grande (Shultz y Dunbar, 2010b). De
acuerdo con Cockburn (2006), de las 9,993 especies existentes, en la mayoria (81%) ambos padres
se encargan del cuidado de las crias; en otras, el cuidado es realizado Unicamente por uno de los
padres, comunmente la madre (8.2%) y, en menor medida, el padre (1%). S6lo una pequeiia
proporcién de especies evitan la incubacién de los huevos y el cuidado de los polluelos mediante
el parasitismo de puesta o la incubacién por calor geotérmico (1.8%) (Cockburn, 2006). Un rasgo
peculiar en algunas aves es el cuidado cooperativo (9%), en el que participan otros individuos
ademas de la pareja reproductiva, mismos que pueden ser hermanos de las crias o individuos
externos, miembros de un grupo social en el que hay multiples parejas reproductivas (lwanuk y

Arnold, 2004; Cockburn, 2006).
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Otro de los [pLr13]aspectos que se deben considerar para probar los supuestos de esta
hipdtesis es que la variacién observada en el tamafio del cerebro a lo largo de las especies puede
verse afectada por cambios en el tamafio corporal, ya que dicho rasgo con frecuencia esta sujeto a
diferentes presiones de seleccidn (Smaers et al, 2012; Font et al, 2019; Gonzalez-Voyer et al,
2009). En este sentido, podemos distinguir dos procesos evolutivos que podrian resultar en
cerebros de mayor tamafio: la reduccién del tamafio corporal sin un cambio proporcional en el
tamafio del cerebro vy, por otro lado, el aumento de la talla cerebral respecto a la talla corporal
(Figura 1). De acuerdo con esta hipétesis, es necesario demostrar que las especies de aves con
cerebros de mayor tamanfo relativo al cuerpo estuvieron sujetas a una presion selectiva hacia

cerebros mas grandes ejercida por la complejidad social, independientemente de cambios en la

talla corporal.
Reduccion en el tamafio corporal

| !
b
4 { Aumento en el tamafio cerebral

Tiempo evolutivo

L 4

Figura 1. Dos vias evolutivas que resultan en cerebros grandes. (a) se reduce el tamafio corporal y el tamafio
cerebral se mantiene constante (o se reduce a una tasa menor) a lo largo del tiempo evolutivo; (b) aumenta

el tamafio cerebral y el tamafio corporal se mantiene constante.

Por lo general\[PLPM], los estudios comparativos se apoyan de modelos lineales para
explicar la variacion residual en el tamafio del cerebro, es decir, qué tanto se alejan los valores
observados respecto a una pendiente alométrica que describe el tamafio del cerebro esperado
para un taxén dado su tamafio corporal (Smaers et al, 2012; Font et al, 2019). Sin embargo, no
distinguen entre ambos procesos descritos y tienden a asumir que toda desviacion hacia un

cerebro mas grande respecto a dicha pendiente alométrica se debe a presiones selectivas
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actuando sobre la talla cerebral. Por otro lado, los modelos de evolucidn fenotipica nos permiten
analizar si la tasa de evolucién de un rasgo cambia en funciéon del estado de un segundo rasgo, el
cual se propone esta influyendo en la evolucién del primero, por lo cual son una alternativa util

para evaluar si los cambios en el tamafio del cerebro estan directamente asociados a cambios en
la complejidad social a lo largo de la filogenia, como esperariamos de acuerdo con la hipétesis del

cerebro social (Thomas y Freckleton, 2012).

]Otro de ‘[PLP15]|OS aspectos metodoldgicos que se deben tomar en cuenta es que, en
estudios comparativos, las especies no representan datos independientes entre si desde un punto
de vista estadistico. La ausencia de independencia de los datos se produce por la similitud
fenotipica derivada de la historia evolutiva compartida entre especies —aquellas especies
cercanas filogenéticamente son, por lo general, mas similares que aquellas lejanamente
relacionadas—. Dicha ausencia de independencia resulta en una covarianza en los residuales de
los modelos lineales que incumple los supuestos del método comparativo (Martins y Hansen 1997;
Revell 2010; Felsenstein, 1985). Por ello, se deben tomar en cuenta las relaciones filogenéticas
para lidiar con la covarianza en los residuales (Freckleton, 2009); si estas no son consideradas,
aumenta la probabilidad de encontrar correlaciones falsas, es decir, aumenta el error tipo 1
(Freckleton, 2009; Felsenstein, 1985). Aquellos métodos que corrigen por las relaciones

filogenéticas se les conoce cominmente como métodos comparativos filogenéticos.

]En el presente [pLris]trabajo probé la hipdtesis del cerebro social en aves, analizando si el
tipo de cuidado parental, suceddneo de la estabilidad del lazo de pareja, puede explicar las
diferencias inter-especificas en el tamafio del cerebro en aves. Utilicé el método de minimos
cuadrados generalizados filogenéticos (PGLS, por sus siglas en inglés), que se describird mas
adelante, para determinar si la variacion observada actualmente en el tamafio del cerebro se
explica por diferencias en el tipo de cuidado parental. Por otro lado, realicé un andlisis de tasas de
evolucidn fenotipica para evaluar si el tipo de cuidado parental afecta a la tasa de evolucién del
tamarnio del cerebro a lo largo de la filogenia, de manera que podamos determinar si la variacién
en este rasgo se debe a una presién de seleccién actuando directamente sobre el tamario del
cerebro. Dicho andlisis consistid en estimar modelos de tasas de evolucion fenotipica, los cuales
permiten evaluar si los cambios en las tasas de evolucidn de una variable de interés (talla cerebral
y talla corporal) se explica por el estado de una variable categdrica (tipo de cuidado parental)

(Thomas y Freckleton, 2012).
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OBJETIVOS GENERALES Y PARTICULARES

1. Evaluar la hipdtesis del cerebro social en aves, analizando la relacion entre el tamafio del

cerebro, el tamafo del cuerpo y el cuidado parental.

1.1. Evaluar si las diferencias en el tamafio del cerebro relativo al cuerpo se asocian con
diferencias en el tipo de cuidado parental
1.2. Analizar si los cambios en las tasas de evolucidn fenotipica del tamafio cerebral y/o del

tamafio corporal se asocian con cambios en el tipo de cuidado parental

HIPOTESIS

De acuerdo con la hipdtesis del cerebro social, la formacidon y mantenimiento de un lazo de pareja
impone una presion selectiva hacia el aumento de la talla cerebral, por ello, las diferencias en el

tipo de cuidado parental deberian estar asociadas a diferencias en el tamafio del cerebro.

PREDICCIONES

e Las especies con cuidado biparental tendran cerebros de mayor tamanio relativo que
aquellas con cuidado uniparental.

e Latasa de evolucion fenotipica del tamafio del cerebro serd mayor en especies con
cuidado biparental, en comparacion con aquellas con cuidado uniparental.

e Latasa de evolucidon fenotipica del tamafo corporal no mostrara diferencias significativas

respecto al tipo de cuidado biparental.
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METODOLOGIA
Descripcion de variables y obtencién de datos
Masa corporal y masa cerebral

Obtuve los datos de masa corporal y masa cerebral de una base de datos recopilada por mi asesor
y su grupo de trabajo, la cual contiene datos obtenidos de trabajos previamente publicados (Sayol
et al, 2016; lwaniuk y Nelson, 2003; Jiménez, 2017; lArmstrong\[PLPn] y Bergeron, 1985; Boire y
Baron, 1994; Garamszegi et al, 2002, 2005; Milkovsky, 1989a, 1989b, 1989c¢, 1990; Crile y Quiring,
1940; Burish et al, 2002). Como medida del tamafio corporal, utilicé la masa corporal (g); de igual
manera, utilicé la masa cerebral (g) para el tamafio del cerebro. Las medidas anteriores
representan el valor promedio de cada especie, por lo que la base incluye un valor de masa
cerebral y otro de masa corporal para cada una de las 1,750 especies incluidas en ella. Dichas
medidas fueron obtenidas de individuos adultos de ambos sexos (Jiménez, 2017). A pesar de que
muchas especies presentan dimorfismo sexual, no corregi por las diferencias entre sexos, sin
embargo, Garamszegi y colaboradores (2005) encontraron una fuerte correlacién entre el tamafo
del cerebro de hembras y machos de diversas especies de aves (p < 0.001, n = 161) —resultado
gue atribuyen a que ambos sexos estan sujetos a presiones selectivas similares—. Por otro lado,
las diferencias de tamafio entre sexos son minimas en comparacion con las diferencias entre
especies, por lo que los posibles sesgos resultado del dimorfismo sexual deberian ser minimos. Los
datos de masa cerebral provienen de medidas directas de esta, ademds de medidas indirectas,
como el volumen endocraneal —calculado a partir del rellenado de craneos con balines
calibrados— (lwaniuk y Nelson, 2002). A pesar de que las medidas anteriores provienen de
diferentes métodos, hecho que podria afectar los resultados obtenidos (Healy y Rowe, 2006),
Iwaniuk y Nelson (2002) encontraron una fuerte correlacién entre ambas medidas (r =0.98, P <
0.01, n = 24); ademas de que los cerebros de las aves llenan casi por completo la cavidad craneal
(Isler y van Schaik, 2006a), lo cual indica que el volumen endocraneal es un sucedaneo confiable
de la masa cerebral.

Transformé los valores de masa cerebral y de masa corporal a logaritmo base 10 antes de
realizar mis andlisis comparativos. La finalidad de lo anterior es que los datos se ajusten a un
supuesto basico del método comparativo, segun el cual cambios proporcionales a lo largo de

cualquier rama de la filogenia tienen una probabilidad igual (Mundry, 2014).
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Tipo de cuidado parental

Obtuve los datos del tipo de cuidado parental de la informacién recopilada por Cockburn (2006),
en la cual el autor asignd a las especies a una de las siguientes seis categorias: especies donde sélo
la madre cuida a las crias (cuidado de la madre); especies donde sélo el padre cuida a las crias
(cuidado del padre); especies donde ambos padres cuidan (cuidado biparental); especies donde
otros individuos ademas de los padres cuidan (cuidado cooperativo); especies que se
desentienden del cuidado, ya sea por colocar sus huevos en otros nidos (parasitismo de puesta) o
por enterrarlos (incubacion de huevos mediante calor geotérmico). De las categorias anteriores
utilicé las primeras cuatro; omiti las Ultimas dos categorias correspondientes a la ausencia de
cuidado, ya que mi interés se enfocaba en el cuidado parental. La clasificacién de Cockburn (2006)
se basa principalmente en el cuidado de los huevos y recién nacidos, ya que los datos sobre el
cuidado de los volantones son escasos. En su estudio, el autor separa los datos de cuidado
parental en “conocido” e “inferido”: los primeros corresponden a las especies para las cuales
existia informacién previa sobre su tipo de cuidado parental, y los segundos corresponden a las
especies para las cuales esta informacidn no se conocia anteriormente o era considerada ambigua,
de modo que el autor infiere este rasgo con base en los patrones de cuidado parental de las
especies filogenéticamente cercanas (Cockburn, 2006). En mis analisis utilicé sélo las especies con

|M

cuidado parental “conocido”, con la finalidad de minimizar los posibles sesgos derivados de

inferencias erréneas.

Apoyandome en el trabajo de Cockburn (2006), clasifiqué el tipo de cuidado parental de
acuerdo con el numero de padres que participan en la crianza, de modo que las especies donde
so6lo uno de los padres se encarga del cuidado conforman la categoria de cuidado uniparental, y las
especies donde ambos padres participan en la crianza conforman la categoria de cuidado
biparental (en esta ultima categoria inclui a las especies con cuidado cooperativo, es decir,
aquellas donde la pareja es asistida por otros individuos). La razén por la que clasifiqué mis datos
de esta manera es porque utilizo al tipo de cuidado parental como un sucedaneo del
comportamiento social, incluyendo a las especies que forman lazos de pareja fuertes en la
categoria de cuidado biparental, y aquellas que no los forman en la categoria de cuidado

uniparental.

Dado que el cuidado cooperativo implica un mayor nimero de interacciones sociales por

la participacion de individuos extra-pareja en la crianza, esto podria tener un efecto sobre el
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tamanio del cerebro, de acuerdo con la hipdtesis del cerebro social. Por ello, repeti los analisis
distinguiendo tres categorias: las especies con cuidado uniparental; las especies con cuidado

biparental; y las especies con cuidado cooperativo.

Filogenia

La informacidn filogenética que utilicé en mis analisis proviene de Jetz y colaboradores (2012),
quienes realizaron su reconstruccién combinando datos moleculares para 6,663 especies y datos
taxondmicos para 3,330, obteniendo como resultado la primera filogenia fechada que incluye a las
9,993 especies de aves existentes actualmente. Dicha filogenia esta calibrada con un reloj
molecular relajado, por lo que las longitudes de rama reflejan el tiempo absoluto de divergencia
entre los taxa. Jetz y colaboradores (2012) ponen a disposicidn la direccidn electrénica en la cual

se puede descargar la filogenia completa o subconjuntos de esta: “https.//birdtree.org/”. Los

autores se basaron en el trabajo de Hackett y colaboradores (2008) para definir las principales
relaciones filogenéticas en su reconstruccidn, sin embargo, consideran una filogenia alternativa,
basada en el trabajo de Ericson y colaboradores (2006). La diferencia entre ambas filogenias radica
en la inclusién del gen B-fibrindgeno, de la cual depende la monofilia del grupo Metaves: si este
gen es incluido, Metaves resulta ser un grupo monofilético (Hacket et al, 2008); de lo contrario,
resulta polifilético (Ericson et al, 2006; Jetz et al, 2012, informacion suplementaria). Debido a que
el papel de este gen en las reconstrucciones filogenéticas de aves resulta controversial (Morgan-

Richards et al, 2008), decidi considerar ambas filogenias en mis andlisis.

Ya que algunas especies dentro de mi base de datos no se encontraban en la filogenia de
Jetz y colaboradores (2012), hice una busqueda de sus posibles sinonimias y renombré aquellas
que, de acuerdo con los sinébnimos encontrados, estuvieran en la lista taxondmica utilizada por
dichos autores en su reconstruccién. Como referencia taxonémica, Jetz y colaboradores (2012) se
apoyaron en la lista Birdlife V3 world list (junio 2010). Descargué dicha lista en la direccion

“https.//birdtree.orq/”, y consulté la lista /IOC World Bird List (version 8.1, 2018; disponible en

https://www.worldbirdnames.org) para buscar las sinonimias. Encontré sindnimos de 392 especies

y eliminé 51 especies de mi base debido a que no encontré ningln sinédnimo de éstas que se

encontrara en la lista taxondmica de Jetz y colaboradores (2012).
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Para incluir las relaciones filogenéticas en mis analisis, obtuve del sitio web BirdTree.org

(https://birdtree.org, Jetz et al, 2012) dos muestras bayesianas de 1,000 arboles de la probabilidad

posterior, correspondientes a la filogenia de Ericson y a la de Hackett. Con cada una de éstas,
seleccioné un arbol de méxima credibilidad de clados (MCCT, por sus siglas en inglés), el cual es
aquel arbol dentro de una muestra bayesiana con la suma méxima de probabilidades posteriores
de los clados —dicho de otra manera, el arbol con la topologia de mayor probabilidad posterior
(Suchard et al, 2018; (Rubolini et al, 2015) —. Utilicé el paquete “phangorn” (Schliep, 2011) en R

para seleccionar los rboles de maxima credibilidad de clados.[ptp1s]

Andlisis estadisticos

Minimos cuadrados generalizados filogenéticos (PGLS)

El método de minimos cuadrados generalizados filogenéticos (PGLS) es un modelo de regresion
lineal que incorpora las relaciones filogenéticas con la finalidad de controlar por la no
independencia estadistica de los datos producida por la historia evolutiva compartida entre las
especies (Symonds y Blomberg, 2014). Para ello, el PGLS calcula una matriz de varianza-covarianza,
misma que describe la correlacién esperada en los datos con base en las relaciones filogenéticas,
y, de acuerdo con esta, otorga un peso estadistico a los residuales en la regresidén (Symonds y
Blomberg, 2014). Para calcular dicha matriz, el PGLS se basa en el movimiento browniano
(Felsenstein, 1985) como modelo de evolucion fenotipica, equivalente a procesos evolutivos como
la deriva génica y algunos tipos de seleccidon natural (Revell et al, 2008). En un modelo browniano,
la varianza fenotipica es proporcional al tiempo y el cambio esperado de un tiempo a otro es
independiente del estado en el que se encuentre el rasgo, pudiendo ser positivo o negativo con la
misma probabilidad; por ende, el cambio total en el rasgo tiene una distribucién normal con media
de cero (Felsenstein, 1985), y la covarianza entre los valores de dos especies en las puntas es
proporcional a la cantidad de historia evolutiva que comparten (Revell et al, 2008). La medida en
que la historia evolutiva compartida entre taxones afecta a su fenotipo se conoce como sefial
filogenética: si esta es muy débil o nula, no es necesario ajustar el peso de los residuales y un
modelo de regresidn lineal ordinaria seria mas apropiado; de lo contrario, es necesario corregir

por las relaciones filogenéticas (Revell et al, 2008).
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Analicé la relacidn entre el tamafio relativo del cerebro y el tipo de cuidado parental en
aves mediante modelos de PGLS realizados empleando el paquete “caper”, en R (Orme, 2013).
Inclui el tipo de cuidado parental de dos maneras: como un factor con dos niveles (biparental y
uniparental); y como un factor con tres niveles (cooperativo, biparental y uniparental). Centré los
datos de tamano corporal a una media de 0, con el fin de facilitar la interpretaciéon del modelo —
asi, al incluir una interaccién entre dos covariables, los efectos en una covariable corresponden a
los efectos de la otra covariable cuando esta tiene un valor de 0 (Mundry, 2014; Schielzeth, 2010)
—. Utilicé el arbol de mdaxima credibilidad de clados obtenido con la filogenia de Ericson para
calcular la matriz de varianza-covarianza; no obstante, repeti los andlisis con el arbol respectivo a
la filogenia de Hackett. Para medir la sefial filogenética utilicé la lambda de Pagel (A) (Pagel, 1999;
Freckleton et al, 2002), la cual es un multiplo de los valores fuera de la diagonal de la matriz de
varianza-covarianza, los cuales indican la similitud fenotipica esperada con base en el grado de
ancestria comun que refleja la filogenia (Symonds y Blomberg, 2014). Este parametro varia entre
cero y uno: un valor de A=0 corresponde a la ausencia de seiial filogenética (las especies
evolucionan de manera independiente), mientras que A=1 corresponde a la sefial filogenética
esperada para un rasgo que evoluciona de acuerdo con el movimiento browniano (la covarianza
esperada esta perfectamente reflejada por la cantidad de historia evolutiva compartida entre
especies) (Freckleton et al, 2002; Thomas et al, 2006). A pesar de que existen diferencias
conductuales, entre sexos, espaciales y temporales dentro de una misma especie, no consideré
estas en mis modelos, ya que la cantidad de datos de variacion intraespecifica disponibles en la

literatura son insuficientes.

Tasas de evolucion fenotipica

Considerar la heterogeneidad en las tasas de evolucidon fenotipica en una filogenia nos permite
evaluar si la tasa de evolucion de un rasgo continuo es dependiente del estado de un caracter
discreto (Revell y Collar, 2009). El primer paso para estimar cambios en las tasas de evolucién es
realizar una reconstruccién de estados ancestrales, cuyo fin es definir en cada nodo de la filogenia
los estados del rasgo que creemos que estd influyendo en la evolucion de otro. Con base en dicha
reconstruccion, se divide la filogenia y se estima una matriz de varianza-covarianza para cada
particion, la cual describe la covarianza entre especies cuando el rasgo se encuentra en cierto

estado; la varianza dentro de dicha matriz esta determinada por una tasa de evolucién fenotipica.
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Finalmente, obtenemos un modelo con una tasa de evolucidn fenotipica distinta para cada
particién (esto es, cada estado del rasgo). Mediante una prueba de razén de verosimilitud se
compara la verosimilitud del modelo anterior (tasas diferentes) respecto a la verosimilitud de un
modelo nulo, el cual asume una tasa de evolucién constante a lo largo de toda la filogenia (una
sola matriz de varianza-covarianza, independientemente del estado del rasgo). Si el modelo nulo
difiere significativamente del modelo estimado, podemos afirmar que el estado del rasgo tiene un

efecto sobre la tasa de evolucidn fenotipica.

En el presente trabajo, estimé los cambios en las tasas de evolucidn fenotipica de la talla
cerebral respecto al tipo de cuidado parental categorizado como un rasgo con dos estados
(biparental y uniparental). Utilicé el paquete “ape” (Paradis y Schliep, 2018), en R, para la
reconstruccion de estados ancestrales del cuidado parental, la cual se basa en un modelo de
Markov para definir las particiones de la filogenia correspondientes al cuidado biparental y al
cuidado uniparental. Partiendo de la reconstruccién anterior, estimé el modelo de evolucion de la
masa cerebral con el paquete “motmot” (Thomas y Freckleton, 2012) en R, mismo que se basa en
el modelo Browniano, asi como métodos de maxima verosimilitud para estimar las tasas de
evolucién (Thomas y Freckleton, 2012). Ademas de las tasas de evolucion, el modelo también
estima la senal filogenética a partir del parametro A (Pagel, 1999). Ya que los patrones de variacion
en el tamafio del cerebro podrian deberse a cambios en la talla corporal, estimé también un
modelo de evolucién fenotipica de la masa corporal, siguiendo el procedimiento anterior.
Asimismo, repeti los andlisis categorizando el tipo de cuidado parental como un rasgo con tres

estados (cooperativo, biparental y uniparental).

Estudios previos sugieren que, cuando existe heterogeneidad en las tasas de evolucién de
un rasgo de interés, en ciertos casos ésta puede ser asignada erréneamente a otro rasgo, sin que
éste realmente sea responsable por dicha heterogeneidad, derivando en elevadas tasas de error
tipo 1 (Rabosky y Goldberg, 2015). Con la finalidad de asegurarme de que este no fuese el caso en
mis andlisis, y determinar la incidencia de error tipo 1, estimé modelos de evolucidn fenotipica
utilizando datos del tipo de cuidado parental obtenidos mediante simulaciones. En total, realicé
100 simulaciones de la evolucién del tipo de cuidado parental bajo los mismos parametros
estimados a partir de los datos observados en mi muestra. Con cada conjunto de datos obtenido
en dichas simulaciones, estimé los modelos de tasas de evolucién fenotipica siguiendo la

metodologia que describi anteriormente, usando los datos de masa corporal y masa cerebral en
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las puntas del arbol. Dado que los datos de cuidado parental resultaban de simulaciones, cada
reconstruccion de estados ancestrales representaba un escenario evolutivo falso; por ello, no se
esperaba observar efecto alguno del tipo de cuidado parental sobre las tasas de evolucién del
tamanfio corporal o del tamafio del cerebro. Todas las simulaciones fueron hechas con ayuda del
paguete “geiger” (Harmon et al, 2008), utilizando el arbol de maxima credibilidad de clados
basado en Ericson y colaboradores (2006), y considerando el tipo de cuidado parental como un

rasgo con dos estados.
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RESULTADOS

En esta seccidon muestro los resultados de los analisis realizados con la filogenia basada en el
trabajo de Ericson y colaboradores (2006), ya que aquellos obtenidos con la filogenia de Hackett y
colaboradores (2008) fueron cualitativamente similares. De la misma manera, muestro solamente
los resultados de los analisis realizados categorizando el tipo de cuidado parental como un
caracter binario, debido a que separar este en tres categorias no afecté notablemente los valores
obtenidos. En el anexo de este trabajo se pueden consultar los resultados de los analisis que no

incluyo en esta seccion.

Datos

La base de datos que utilicé comprendid a 1,750 especies en total, todas ellas con datos
del tipo de cuidado parental, valores de masa cerebral y de masa corporal. Las especies se
distribuyeron en 38 drdenes, de los cuales, aquellos con mas representantes fueron Passeriformes
(672 especies), Charadriiformes (182), Psittaciformes (112) y Anseriformes (112). En cuanto a las
familias, dicha base tuvo al menos un representante para 172 de ellas. La proporcidn de especies
respecto al tipo de cuidado parental fue la siguiente: biparental (1,365 + 204 cooperativo = 1,569),

uniparental (181).

Anidlisis de maximos cuadrados generalizados filogenéticos (PGLS)

Los andlisis de PGLS indican que la interaccidén basada en el tipo de cuidado parental no fue
significativa, es decir, que la relacién entre el tamafio del cerebro y el tamafo corporal para ambos
tipos de cuidado parental se puede explicar por una misma pendiente alométrica. Ademas, el tipo
de cuidado parental no afecta al tamafio del cerebro, dado un tamafio corporal. De acuerdo con
los resultados presentados en la tabla 1, podemos ver que los pardmetros de regresion de la masa
cerebral sobre la masa corporal tuvieron valores de P significativos, sin embargo, el valor de P de
la interaccién no fue significativo, ni tampoco el valor de P del tipo de cuidado parental. Los
resultados también reafirman la pronunciada alometria de la masa cerebral, ya que la cantidad de
variacion en este rasgo que es explicada por el cambio en la masa corporal fue muy elevada, de

acuerdo con el valor de R2. Asimismo, la sefial filogenética fue muy elevada (M), lo cual indica que
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las especies cercanamente relacionadas tienen valores de masa cerebral similares, y justifica la

necesidad de corregir por las relaciones filogenéticas entre las especies.

Masa cerebral en funcion de la masa corporal
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Figura 2. Efecto del tipo de cuidado parental sobre la masa cerebral, controlando por la masa corporal. Las
lineas de tendencia corresponden a los coeficientes del PGLS.
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Coeficientes Estimado Error estandar Valorde t Valor de P

Cuidado biparental 0.343 0.113 3.030 0.002
Masa corporal 0.598 0.006 101.715 <0.001
Cuidado uniparental -0.032 0.020 -1.587 0.113
Interaccion -0.012 0.010 -1.230 0.219

Tabla 1. Valores del andlisis de PGLS del efecto del tipo de cuidado parental sobre la masa cerebral,
controlando por la masa corporal. En negritas, valores de P significativos. A = 0.890 (0.864 - 0.911 I.C.). R? =
0.860.

Tasas de evolucion fenotipica

Un modelo con tasas de transicion diferentes se ajusté mejor a mis datos para la reconstruccion
de estados ancestrales del tipo de cuidado parental necesaria para los analisis de tasas de
evolucidn fenotipica (prueba de razén de verosimilitud: tasas diferentes vs tasas iguales: P < 0.001,
gl = 1). El modelo indica que la transicién de cuidado uniparental hacia biparental (0.025) fue
considerablemente mas elevada que la transicidn contraria (0.001). Una vez hecha la
reconstruccion, estimé los modelos de evolucién fenotipica de la masa corporal y la masa cerebral.
En la comparacién de modelos, nuevamente con pruebas de razén de verosimilitud (tasas
diferentes vs. tasas iguales), tuvo un mayor apoyo el modelo de tasas de evolucién distintas (ver
Tabla 2). Lo anterior sugiere que el tipo de cuidado parental tiene un efecto significativo sobre las
tasas de evolucién de la masa cerebral y la masa corporal. Sin embargo, los intervalos de confianza
de las tasas de evolucidén para los distintos tipos de cuidado parental se traslapan en todos los
casos, lo que no deberia ocurrir si dichas tasas realmente difieren. Esto me sugiere que, en

realidad, dichas tasas no son significativamente distintas.

Los analisis de tasas de evolucidn con los datos simulados de cuidado parental mostraron
una muy elevada proporcion de error tipo 1 (se encontraron valores de p significativos cuando no
lo esperabamos). De las 100 simulaciones respectivas a la masa corporal, 47% tuvieron valores de
p significativos (p < 0.05), de las cuales, 48% tuvieron intervalos de confianza traslapados. En las

otras 100 simulaciones, respectivas a la masa cerebral, 29% tuvieron valores de p significativos, de
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las cuales, 52% presentaron traslape en los intervalos. Los resultados anteriores indican que, con
frecuencia, los modelos asignan erréneamente la heterogeneidad en las tasas de evolucidn a las
diferencias en la variable que suponemos estd afectando. De acuerdo con los resultados de las
simulaciones, los valores de p obtenidos en los modelos de evolucidn fenotipica realizados no son
confiables. Por ello, decidi enfocarme en los intervalos de confianza alrededor de los estimados de
las tasas como medida de las diferencias entre estas. Ya que dichos intervalos se traslapan entre si
en todos los casos, asumo que no hay diferencias significativas entre las tasas de evolucién. Por
otra parte, la sefial filogenética fue muy elevada en todos los modelos, (A = 1), justificando la

necesidad de tomar en cuenta las relaciones filogenéticas.

Cuidado Tasas (Intervalo de confianza) Likelihood ratio
Modelo A - ]
parental Uniparental Biparental test (P)
Masa 0.672 1
0.986 0.001*
corporal (0.639 - 2.068) (0.325 - 1.050)
Binario
Masa 0.818 1
. 1
cerebral 0.988 (0.760 - 1.678) (0.487 - 1.077) 0.103

Tabla 2. Valores de los modelos de tasas de evolucion fenotipica. Entre paréntesis, se muestran los intervalos
de confianza alrededor de las tasas de evolucidn fenotipica. Likelihood ratio test (Prueba de razén de maxima
verosimilitud) = modelo de tasas diferentes vs. modelo de tasas iguales; *, valores de P significativos.
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DISCUSION

La relacién entre el tipo de cuidado parental y el tamaiio del cerebro

Los PGLS que realicé indican que las especies con cuidado biparental y cooperativo no tienen
cerebros mas grandes que las especies con cuidado uniparental, a pesar de la gran demanda
cognitiva que predice la hipdtesis del cerebro social por la coordinacién y sincronizacién en el
comportamiento de la pareja destinado a la crianza. Los analisis de evoluciéon fenotipica también
mostraron que los cambios evolutivos hacia el cuidado biparental no estan asociados con cambios
en las tasas de evolucién del tamafio cerebral, ni del tamafio corporal. Dicho resultado indica que
la variacion observada en el tamafio del cerebro y en el tamafio del cuerpo no se debe a
diferencias en el tipo de cuidado parental, especificamente entre cuidado biparental (incluyendo

el cuidado cooperativo) y uniparental.

Por otro lado, los valores del coeficiente de determinacidn (R?) de los PGLS muestran que
la mayor parte de la variacién en el tamaio del cerebro es explicada por el tamafio corporal, lo
cual indica que ambos rasgos estan estrechamente relacionados evolutivamente. Esta
pronunciada alometria debe considerarse en todo estudio comparativo sobre el tamario del
cerebro para evitar falsas correlaciones. La pendiente alométrica obtenida en mis analisis de PGLS
oscilé entre 0.583 y 0.601, valores muy similares a los propuestos por Nealen y Ricklefs (2001) que
oscilan entre 0.58 y 0.60. Los mismos autores obtuvieron un coeficiente de determinacién de
0.888 (n = 837) (Nealen y Ricklefs, 2001), muy similar al 0.860 obtenido en este trabajo. Todos los
analisis mostraron una fuerte sefal filogenética en el tamano cerebral y en el tamafio corporal,
indicando que la covarianza entre especies en ambos rasgos es proporcional a la cantidad de
historia evolutiva compartida. Por ello, se debe corregir estadisticamente porlas relaciones

filogenéticas, ya que, de no hacerlo, podrian obtenerse resultados erréneos.

Como mencioné anteriormente en este trabajo, comparar entre especies lejanas
filogenéticamente mediante el uso de pendientes alométricas, como en el caso del PGLS, no
permite distinguir si los patrones de variacion residual en el tamafio del cerebro relativo al cuerpo
se originaron por presiones de seleccién actuando sobre el tamafio cerebral o sobre el tamafio
corporal (Shultz y Dunbar, 2010a). Se ha mencionado en primates, carnivoros y murciélagos que
dicha variacion residual se explica en gran medida por variabilidad en el tamafo corporal (Smaers

et al, 2012). En aves, el vuelo impone fuertes constricciones al tamafio corporal, ya que esta sujeto
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a limites biomecanicos, por lo que cualquier incremento de tamafio podria verse limitado o
desfavorecido (Hone et al, 2008); si bien el tamafio del cerebro se veria afectado en el mismo
sentido (Isler y van Schaik, 2006a), la navegacién y la orientacion espacial implican una gran
demanda cognitiva que podria impedir la reduccién del cerebro paralela a la reduccién del cuerpo,
como se propone que sucede en murciélagos (Smaers et al, 2012). Por otro lado, los cerebros
grandes podrian facilitar cambios en el comportamiento que sitlen a las especies bajo nuevas
presiones selectivas, favoreciendo asi la divergencia en la talla corporal (ej. innovaciones
alimentarias). En apoyo a lo anterior, Sol y Price (2008) encontraron que las familias de aves con
mayores tasas de diversificacién de la talla corporal son aquellas con cerebros de mayor tamano.
Al considerar la heterogeneidad en las tasas de evolucidén de un rasgo de interés respecto a otro
rasgo discreto que creemos esta influyendo en su evolucién, podemos evaluar directamente si los
cambios en el estado de este rasgo explican la variacidn observada a lo largo de la filogenia. Los
modelos de evolucion fenotipica realizados en este trabajo nos permitieron evaluar directamente
si la variacion observada en el tamano cerebral se explica por cambios en el tipo de cuidado

parental a lo largo de la filogenia.

La heterogeneidad en las tasas de evolucion puede asignarse incorrectamente al rasgo que
pensamos que esta influyendo en dichas tasas, produciendo una alta incidencia de error tipo 1. Los
resultados de las simulaciones que realicé en este trabajo confirman este hecho, ya que obtuve
una muy elevada proporcién de valores significativos del estadistico P a pesar de que, al simular
los datos de cuidado parental, esperaba que las tasas de evolucién del tamafio cerebral y del
tamanio corporal fueran independientes del tipo de cuidado parental. El peligro de apoyarse en el
valor de P al aplicar este tipo de modelos podria llevarnos a conclusiones falsas. Una alternativa a
utilizar el valor de P son los intervalos de confianza alrededor de los estimados de las tasas
evolutivas, mismos que indican con mayor precision la diferencia entre estas: si los intervalos se
traslapan, las tasas de evolucién fenotipica no difieren, y un modelo de una sola tasa para todos

los grupos tendria un mejor ajuste.

En este trabajo, apoyarse en los valores de P nos llevaria a asumir que el tipo de cuidado
parental tiene un efecto en las tasas de evolucidn de la masa cerebral y la masa corporal, hecho
que se desmiente al considerar que todos los intervalos de confianza obtenidos se traslapan, y las

simulaciones realizadas confirman el hecho de que los valores de P son resultado de un error de
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tipo I. Por ello, sugiero que los estudios donde se utilicen modelos de tasas de evolucidon fenotipica

sean verificados con simulaciones.

La hipotesis del cerebro social

Los analisis de PGLS y de tasas de evolucién fenotipica muestran que no hay una relacién entre el
tipo de cuidado parental y el tamafio del cerebro en aves. Respecto a la hipdtesis del cerebro
social, dicho resultado puede interpretarse de dos maneras: (1) los supuestos de la hipdtesis del
cerebro social no se cumplen en el caso de las aves; (2) el tipo de cuidado parental, utilizado como
suceddneo de la complejidad social en este trabajo, no representa adecuadamente dicha

complejidad.

Los resultados sugieren que la hipdtesis del cerebro social no es una explicacion factible de
la evolucién del cerebro en aves, ya que el cuidado parental, sucedaneo de la fuerza y estabilidad
del lazo de pareja, no selecciona por cerebros mas grandes, contrario a las predicciones de la
hipétesis (Shultz y Dunbar, 2007). Dentro de los estudios que han explorado esta hipdtesis en aves
destaca el de Shultz y Dunbar (2007), quienes encontraron una relacién entre la duracién del lazo
de pareja (sucedaneo de la complejidad social) y el tamafio del cerebro, argumentando que la
coordinaciéon en el comportamiento de la pareja implica una demanda cognitiva que seleccioné
por cerebros mas grandes. En dicho estudio se utilizaron datos de 135 especies (Shultz y Dunbar,
2007), cifra que contrasta con las 1,750 especies utilizadas en el presente trabajo por la cantidad
de grupos taxonédmicos que se abarcan, ademas de que los autores utilizan la filogenia de Sibley y
Ahlquist (1990), que incluye aproximadamente el 15% de las especies conocidas actualmente,
mientras que la filogenia de Jetz y colaboradores (2012) considera a todas las especies existentes
(Jetz et al, 2012). La vasta muestra de especies, en conjunto con la filogenia utilizada en este
trabajo generan mayor confianza en los resultados obtenidos. Probablemente, el hecho de que la
hipdtesis del cerebro social no se aplique en aves se debe a las diferencias en su conducta social
respecto a los primates, quienes forman lazos con varios de (o todos) los individuos de un mismo
grupo. En la mayoria de las aves estos lazos se limitan a la pareja reproductiva, por lo que la
demanda cognitiva puede no ser suficiente como para ejercer una presion selectiva hacia cerebros

de mayor tamafio.
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Un caso particular son los cérvidos, que, al igual que los primates, forman lazos extra-
pareja y tienen cerebros grandes (Emery y Clayton, 2004; Boucherie et al, 2019). A pesar de que la
hipétesis del cerebro social ha encontrado apoyo en cdrvidos (Emery et al, 2007), la conducta
social en este grupo es diferente a la que se observa en la mayoria de las aves, por lo cual la
hipétesis no puede ser utilizada como una explicacidn general de la evolucién del cerebro en aves.
Otro caso particular son las especies con cuidado cooperativo, ya que las crias muestran una
prolongada convivencia con sus padres, ademas de asistir en la crianza (Griesser et al, 2017). La
convivencia con las crias deberia ser cognitivamente demandante debido a la sincronizacién en el
comportamiento, sin embargo, no hay evidencia de que las especies con cuidado cooperativo
tengan cerebros de mayor tamafio en comparacion a otras especies. El Unico trabajo que se ha
hecho al respecto no encontrd una correlacién significativa entre el tamano del grupo y el tamafio
del cerebro en cérvidos con cuidado cooperativo (Z = 1.55, r de Pearson = 0.25, n = 40, p = 0.12), ni
un efecto de este tipo de cuidado sobre el tamafio del cerebro (lwaniuk y Arnold, 2004); el

presente trabajo apoya estos resultados.

Diversos estudios han demostrado que las especies con cerebros grandes muestran
habilidades superiores en varios aspectos del comportamiento, como el uso de herramientas
(Lefebvre et al, 2002; Reader y Laland, 2002), la resiliencia ante cambios en el habitat (Sol et al,
2002; Reader y Laland, 2002) y la habilidad para resolver problemas (Benson-Amram et al, 2015).
La hipdtesis del cerebro social no toma en cuenta que, cominmente, las especies con cerebros
grandes no sdlo tienen mayores habilidades socio-cognitivas, sino también tienen un mejor
desempeiio cognitivo en otros aspectos (van Schaik et al, 2012), lo cual indica que poseen una
capacidad cognitiva general. Lo anterior nos lleva a pensar que los beneficios de un cerebro
grande no se limitan a las habilidades sociales, sino que engloban muchos aspectos del
comportamiento. van Schaik y colaboradores (2012) mencionan que el aprendizaje social podria
ser una via de transmisidn de conocimiento que permite la adquisicidn de dichas habilidades

cognitivas generales, sin embargo, no hay estudios que prueben dicha afirmacién.

Otra interpretacidn de los resultados de este analisis es que el tipo de cuidado parental
podria no ser un sucedaneo que indique la complejidad social en aves en su totalidad, por lo cual
no encontramos un efecto de este sobre el tamafo del cerebro. El tipo de cuidado parental nos
brinda informacidn acerca de la fuerza del lazo de pareja reproductiva, sin embargo, no nos dice

nada acerca de las interacciones con otros individuos mas alla de la pareja. Si bien sabemos que la
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mayoria de las aves forman grupos de baja cohesidon, muchas veces desconocemos la naturaleza
de las relaciones entre individuos en temporada no reproductiva, por lo cual no tenemos certeza
del nimero de lazos extra-pareja posibles dentro de un grupo, asi como la fuerza y estabilidad de
estos. Se ha propuesto utilizar el numero de relaciones diferenciadas que un individuo establece a
lo largo de su vida como medida complejidad social que abarque las interacciones dentro y fuera de
la temporada reproductiva. Lamentablemente, esta medida impone grandes dificultades para
evaluar los supuestos de la hipdtesis del cerebro social en muchas especies— (Bergman y Beehner,
2015). Pocas son las aves para las cuales conocemos dicha informacién, como el caso de algunos
corvidos, psitacidos y gansos, quienes forman grupos con cierta estructura social donde ocurren

lazos no reproductivos entre varios individuos (Emery et al, 2007; Boucherie et al, 2019).
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CONCLUSIONES

Los andlisis filogenéticos comparativos (PGLS y tasas de evoluciéon fenotipica) arrojaron resultados
consistentes, independientemente de la filogenia utilizada y la manera de codificar el tipo de
cuidado parental. Dichos resultados sugieren que el tipo de cuidado parental no tiene un efecto
sobre el tamafio relativo del cerebro en aves, ni tampoco sobre las tasas de evolucidn del tamafio
cerebral y corporal, por separado. Lo anterior provee evidencia en contra de la hipétesis del
cerebro social, bajo la cual esperariamos que las especies con cuidado biparental y cooperativo
tuvieran un tamafio relativo del cerebro mayor que en las especies uniparentales, debido a que

forman lazos de pareja mas fuertes y duraderos (Shultz y Dunbar, 2010b).

Al no encontrar apoyo a la hipétesis del cerebro social en este trabajo, sugiero que deben
buscarse hipdtesis alternativas para explicar la variacion en el tamafo del cerebro en aves y en
otros grupos de vertebrados, ademas de considerar que podria no haber una explicacion Unica de
la evolucién del cerebro en dichos taxa. Por otra parte, los resultados reafirman la necesidad de
tomar en cuenta las relaciones filogenéticas para controlar por la similitud fenotipica entre
especies debido a la historia evolutiva compartida, ya que la senal filogenética fue muy elevada en

todos los andlisis.
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ANEXO

PGLS
Masa cerebral en funcion de la masa corporal
<'- —
(o]

o —

~
©
Q
o
By
©
(2]
©
2
[o2]
S S

‘I_ —

Cl\l - é)o ——— Uniparental

o = Biparental
T T T T T T
-4 -2 0 2 4 6

log(Masa corporal)

Figura S1. Efecto del tipo de cuidado parental sobre la masa cerebral, controlando por la masa
corporal, obtenido con la filogenia de Hackett y codificando el tipo de cuidado parental en dos
categorias. Las lineas de tendencia corresponden a los coeficientes del PGLS.

Coeficientes Estimado Error estandar Valor de t Valor de P
Cuidado biparental 0.439 0.097 4.535 <0.001
Masa corporal 0.594 0.006 102.821 <0.001
Cuidado uniparental -0.026 0.020 -1.335 0.182
Interaccién -0.011 0.010 -1.155 0.248

Tabla S1. Resultados de PGLS del efecto del tipo de cuidado parental sobre la masa cerebral,
controlando por la masa corporal, obtenido con la filogenia de Hackett y codificando el tipo de
cuidado parental como un rasgo binario. En negritas, valores de P significativos. A = 0.870 (0.840 -
0.8951.C.). R2=0.862.
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Masa cerebral en funcién de la masa corporal
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Figura S2. Efecto del tipo de cuidado parental sobre la masa cerebral, controlando por la masa
corporal, obtenido con la filogenia de Ericson y codificando el tipo de cuidado parental en tres
categorias. Las lineas de tendencia corresponden a los coeficientes del PGLS.

Coeficientes Estimado Error estandar Valor de t Valor de P
Cuidado cooperativo 0.339 0.114 2.968 0.003
Masa corporal 0.600 0.010 62.032 <0.001
Cuidado biparental 0.005 0.015 0.323 0.750
Interaccion -0.003 0.009 -0.328 0.742
Cuidado uniparental -0.028 0.024 -1.140 0.254
-0.015 0.012 -1.185 0.236

Interaccion

Tabla S2. Resultados de PGLS del efecto del tipo de cuidado parental sobre la masa cerebral,
controlando por la masa corporal, obtenido con la filogenia de Ericson y codificando el tipo de
cuidado parental como un rasgo con tres categorias. En negritas, valores de P significativos. A =
0.890 (0.865 - 0.912 I.C.). R* = 0.860.
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Figura S3. Efecto del tipo de cuidado parental sobre la masa cerebral, controlando por la masa
corporal, obtenido con la filogenia de Hackett y codificando el tipo de cuidado parental en tres
categorias. Las lineas de tendencia corresponden a los coeficientes del PGLS.

Coeficientes Estimado Error estandar Valor de t Valor de P
Cuidado cooperativo 0.436 0.098 4.461 <0.001
Masa corporal 0.597 0.010 61.492 <0.001
Cuidado biparental 0.003 0.015 0.216 0.829
Interaccion -0.004 0.009 -0.435 0.664
Cuidado uniparental -0.024 0.024 -0.980 0.327
-0.015 0.012 -1.180 0.238

Interaccion

Tabla S3. Resultados de PGLS del efecto del tipo de cuidado parental sobre la masa cerebral,
controlando por la masa corporal, obtenido con la filogenia de Hackett y codificando el tipo de
cuidado parental como un rasgo con tres categorias. En negritas, valores de P significativos. A =

0.870 (0.840-0.895 I.C.). R? = 0.862.
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Tasas de evolucion fenotipica

Cuidado Modelo A Tasas (1.C.) Likelihood ratio
parental Uniparental Biparental Cooperativo test (p)
Masa 0.642 0.836 1
Tres corporal 0.985 (0.627-2.842) (0.192-0.872) (0.297 - 1.049) <0.001
categorias
Masa 0.938 0.813 1.116 1 0.017
cerebral (0.782-1.794) (0.533-1.202) (0.481-1.079)

Tabla S4. Resultados de los modelos de tasas de evolucion fenotipica obtenidos con la filogenia de
Ericson, codificando el tipo de cuidado parental en tres categorias. Entre paréntesis, se muestran
los intervalos de confianza alrededor de las tasas de evolucidn fenotipica. Likelihood ratio test
(Prueba de razén de méaxima verosimilitud) = modelo de tasas diferentes vs. modelo de tasas
iguales; en negritas, valores de p significativos.

Cuidado Tasas (I.C.) Likelihood ratio
Modelo A - - ]
parental Uniparental Biparental Cooperativo test (p)
Masa 0.500 1
corporal 0.985 (0.394 -0.630) (0.795-1.270) / <0.001
Binario
Masa 0.662 1
0.988 <0.001
cerebral (0.530-0.857) (0.772 -1.250) /
Masa 0.642 0.836 1
Tres corporal 028 (0.627-2.842) (0.192-0.872) (0.297 - 1.049) <0.001
categorias Masa oo 0.722 0.616 1 <0.001
cerebral (0.322-0.771) (0.584—1.146) (0.703 - 1.186) .

Tabla S5. Resultados de los modelos de tasas de evolucion fenotipica obtenidos con la filogenia de
Hackett. Entre paréntesis, se muestran los intervalos de confianza alrededor de las tasas de
evolucién fenotipica. Likelihood ratio test (Prueba de razén de maxima verosimilitud) = modelo de
tasas diferentes vs. modelo de tasas iguales; en negritas, valores de p significativos.
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