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1. Resumen.

La evolución del tamaño del cerebro en los vertebrados ha sido un tema de gran interés

dentro del campo de la biología evolutiva debido a que este órgano juega un papel importante

en la flexibilidad conductual que permite a los organismos responder de manera rápida a

cambios ambientales y además, presenta una gran variación de tamaño entre taxones, aún

tomando en cuenta el tamaño corporal promedio de los individuos. Se ha propuesto que la

variación en el tamaño del cerebro entre especies se encuentra sujeta al balance entre los

costos y beneficios que un tamaño cerebral grande puede tener. Estudios previos proponen

que uno de los beneficios de un poseer un tamaño del cerebro grande es otorgar una mayor

flexibilidad conductual y, por lo tanto, una facilitación de respuestas conductuales que puedan

hacer frente a nuevos desafíos socioecológicos que pueden reducir la mortalidad extrínseca y

aumentar los niveles de longevidad. Sin embargo, desarrollar y mantener un cerebro de gran

tamaño es energéticamente costoso, pues la cantidad de energía requerida para desarrollar y

mantener el tejido somático cerebral es significativamente más alta que la requerida para

otros órganos. Estudios previos han demostrado la existencia de una relación positiva entre el

tamaño del cerebro y la longevidad, en aves. Por otra parte, también se ha observado que

existe una relación negativa entre el tamaño del cerebro y la distancia de migración en las

aves, una actividad muy demandante energéticamente. Sin embargo, a pesar de que ambas

variables se relacionan de manera importante con el tamaño cerebral, a la echa no existe

ningún trabajo que analice la posible existencia de una relación entre la longevidad y la

distancia de migración considerando la influencia del tamaño corporal y el tamaño cerebral.

El presente trabajo tiene como objetivo analizar la relación entre la longevidad máxima y la

distancia de migración en las aves tomando en consideración rasgos de gran importancia

como el tamaño corporal y el tamaño cerebral. La hipótesis del presente trabajo sugiere una

posible relación positiva y directa entre la distancia de migración y la longevidad que lleva a

pensar en la existencia de mecanismos fisiológicos desarrollados por las aves que les

permiten mitigar los efectos negativos de los elevados gastos energéticos y fisiológicos que la

migración conlleva, resultando así en una mayor longevidad gracias a la reducción de la

mortalidad extrínseca como consecuencia de la actividad migratoria. Para lo anterior, utilicé

un análisis de vías filogenético, el cual permite analizar la importancia de hipótesis evolutivas

causales alternativas y distinguir entre efectos directos e indirectos entre las variables. El
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análisis de vías filogenético a su vez toma en cuenta la no independencia de los datos debido

a las relaciones filogenéticas de las especies.

Los resultados apoyan la existencia de una relación directa y positiva entre la distancia de

migración y la longevidad en las aves, consistente con la hipótesis del presente trabajo. Este

resultado sugiere que, la suma de los mecanismos fisiológicos que contrarrestan los efectos

negativos de la migración derivados de los costos energéticos, y de la reducción en la

mortalidad extrínseca por parte de la migración, podrían aumentar la longevidad máxima en

las aves. A su vez, consistente con estudios previos, se observó una relación directa y positiva

entre la masa cerebral y la longevidad y una relación directa y negativa entre la masa cerebral

y la distancia de migración. Se propusieron los posibles mecanismos que podrían estar

actuando de manera importante para que la longevidad en las aves se asocie directamente con

una distancia de migración mayor. Sin embargo, la implementación de más información que

no se encuentra disponible actualmente y la complementación de estudios comparados,

experimentales y descriptivos, ayudarán a profundizar en este tema de investigación y en las

preguntas que surjan en el futuro.

2. Introducción.

Dentro del campo de la biología evolutiva se busca analizar hipótesis que respondan a

preguntas basadas en las diferencias de los rasgos a través del tiempo entre especies,

poblaciones e individuos con el uso de herramientas analíticas poderosas (Stearns, 2000;

Garamszegi, 2014). Uno de los temas que ha despertado más interés en los últimos tiempos

es la evolución del tamaño del cerebro en los vertebrados, pues resulta importante conocer las

variables que han intervenido en la evolución de este rasgo fenotípico que se relaciona con

factores tanto fisiológicos como ecológicos. El tamaño del cerebro presenta una gran

variación entre taxones, principalmente dentro de las aves y los mamíferos, la que puede ser

explicada en parte por la fuerte correlación que mantiene con el tamaño corporal (Szarski,

1980; Van Dongen, 1998; Northcutt, 2002; Isler y van Schaik, 2009). Sin embargo, aun

considerando el tamaño corporal de las especies, se presentan diferencias en el tamaño del

cerebro, pues algunas especies tienen tamaños cerebrales mucho más grandes o mucho más

pequeños de lo que podría esperarse dado su tamaño corporal (Overington et al., 2009).

Dichas diferencias en tamaño del cerebro entre especies de vertebrados de un tamaño

corporal similar han atraído el interés de las y los biólogos evolutivos y les han llevado a
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estudiar los rasgos cognitivos, de historia de vida y ecológicos que pudieran explicar dicha

variación (Lefebvre et al., 2004).

El alcance que ha tenido el estudio del cerebro en vertebrados se debe, en parte, al interés que

ha surgido derivado de la idea de que una de las funciones adaptativas de un tamaño cerebral

grande es otorgar una mayor flexibilidad conductual a las especies, que a su vez, podría

reducir la mortalidad extrínseca de los organismos al permitir una expansión en el rango de

distribución y al facilitar la construcción de respuestas conductuales que puedan hacer frente

a nuevos desafíos socioecológicos, como por ejemplo la innovación y/o el aprendizaje (Sol et

al., 2002; Lefebvre et al., 2004; Sol et al., 2005a; Sol et al., 2007; Sol, 2009; Maklakov et al.,

2011; Benson-Amram et al., 2016). Sin embargo, a pesar de los beneficios que un cerebro

grande pueda aportar, energéticamente hablando, este es un órgano extremadamente costoso,

pues su tejido requiere casi un orden de magnitud mayor de energía por unidad de peso que

muchos otros tejidos somáticos (Mink et al. 1981; Aiello y Wheeler, 1995; Isler y van Schaik

2006; Isler y van Schaik, 2009; Sol, 2009). Debido a esto, los recursos energéticos

designados para la producción y el mantenimiento del tejido cerebral y el presupuesto total de

la energía de una especie son factores que, se ha propuesto, pueden limitar la evolución del

tamaño cerebral en los taxones de vertebrados (Isler y van Schaik, 2006; Isler y van Schaik,

2009).

Debido a lo anterior, es importante analizar tanto los beneficios como los costos que conlleva

tener un tamaño cerebral grande para entender mejor la evolución de este rasgo. Gracias a la

gran disponibilidad de datos y a la marcada variación en el tamaño del cerebro entre sus

grupos taxonómicos, las aves son un excelente modelo de estudio para explorar los factores

que podrían favorecer un cerebro grande dado un tamaño corporal (Lefebvre et al., 2004; Sol

et al., 2007). Se sabe que, en comparación con otros vertebrados, las aves poseen cerebros

relativamente grandes para su tamaño corporal, además de existir una gran variación entre

taxones a nivel familia (Winkler et al., 2004). Por ejemplo, uno de los estudios que muestra

esta gran variación del tamaño cerebral entre taxones es el de Nealen y Ricklefs (2011), que

propone que un cerebro relativamente grande evolucionó de manera independiente en al

menos seis linajes de aves: loros, cálaos, pájaros carpinteros, búhos, pelícanos y córvidos.

Trabajos previos proponen que uno de los beneficios de desarrollar un tamaño cerebral

grande en las aves, dado su tamaño corporal, es un aumento en la longevidad debido a una

7



serie de cambios que permiten a los organismos ser más exitosos en ciertos ambientes,

proporcionando así una explicación para la evolución de tamaños cerebrales grandes (Sol et

al., 2002; Winkler et al., 2004; Sol et al., 2005a; Sol et al., 2007; Sol, 2009; Jiménez-Ortega,

2017; Minias y Podlaszczu, 2017; Jiménez-Ortega et al. 2020). Una mayor longevidad

resultaría en una disminución del ritmo de vida como compensación de los altos costos

energéticos de un desarrollo y mantenimiento de un tamaño cerebral grande, resultando así en

tiempos de desarrollo prolongados, edades tardías de la primera reproducción y una

priorización de la reproducción futura (Barrickman et al., 2008). Además, una vida

prolongada permitiría aprovechar mejor el desarrollo de un tamaño cerebral grande, pues un

periodo de tiempo extenso permitiría el uso de la flexibilidad conductual para hacer frente a

los desafíos ambientales que se puedan presentar (Sol et al., 2016; Jiménez-Ortega et al.,

2020). Por otro lado, algunos estudios sugieren que la actividad migratoria que realizan

algunas especies de aves podría limitar la evolución del tamaño del cerebro debido a la alta

demanda energética que dicho proceso conlleva (Moller, 2007; 2008, Sol et al., 2010; Vincze

et al., 2015; Vincze, 2016). Para obtener una mejor comprensión de la evolución del tamaño

cerebral es necesario tomar en cuenta ambas ideas en un mismo estudio.

Estudios recientes han documentado una fuerte correlación positiva entre el tamaño relativo

del cerebro y la longevidad, es decir, que aves con cerebros más grandes para un determinado

tamaño corporal, tienden a ser más longevas que aves con cerebros relativamente más

pequeños (Sol, 2009; Jiménez-Ortega, 2017; Minias & Podlaszczu, 2017; Jiménez-Ortega et

al. 2020). A pesar de que existen varias hipótesis que podrían explicar la correlación anterior,

la hipótesis del búfer cognitivo es la que más apoyo ha recibido. Dicha hipótesis propone que

el poseer un cerebro más grande favorece la construcción de respuestas conductuales frente a

nuevos desafíos socioecológicos, a través de procesos cognitivos generales como la

innovación o el aprendizaje, dando como resultado de esta flexibilidad conductual una

reducción en la mortalidad extrínseca y un aumento de la longevidad, especialmente en

periodos de estrés ambiental (Allman et al., 1993; Sol et al., 2007; Sol, 2009). La hipótesis

del búfer cognitivo se ve apoyada por resultados que demuestran que las aves con tamaños

cerebrales relativamente grandes tienen una mayor supervivencia que las aves con tamaños

cerebrales pequeños tomando en consideración el tamaño corporal (Sol et al., 2007). La

hipótesis del búfer cognitivo ha sido apoyada por diversos estudios que han demostrado que

existe una correlación entre las respuestas innovadoras y el tamaño relativo del cerebro en

diferentes especies (Sol, 2009). Los comportamientos novedosos por parte de las especies (es
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decir, aquellos que no han sido antes documentados) podrían ser ventajosos en entornos

complejos (con pocos recursos, muchos depredadores, condiciones ambientales extremas,

etc.), nuevos o cambiantes, que continuamente desafían a los animales con problemas y

oportunidades ecológicas (Sol, 2009). Como prueba de lo anterior, se ha encontrado que las

especies de aves con cerebros más grandes, en relación con su masa corporal, son más

exitosas para establecerse en entornos novedosos (Sol et al., 2002; 2005a). Debido a que

también se ha reportado una correlación positiva entre el tamaño del cerebro y la longevidad

en mamíferos, se cree que esta relación podría explicar de una buena manera la evolución de

cerebros grandes en los vertebrados (Gonzalez-Lagos et al., 2010; Minias & Podlaszczu,

2017).

A pesar de que un tamaño cerebral grande puede resultar ventajoso, dicha característica

podría no encontrarse presente en todos los animales debido a que desarrollar y mantener un

tamaño del cerebro grande se encuentra limitado por el alto costo energético que esto

representa, pues este no es el único rasgo para el cual se designa la energía obtenida (Isler y

van Schaik 2006; Isler y van Schaik, 2009). Así, el desarrollo de un tamaño cerebral grande

se encuentra restringido por el presupuesto energético que se asigna a diferentes componentes

o atributos de historia de vida. Por ejemplo, se ha demostrado en aves y mamíferos que

tamaños cerebrales relativamente grandes se asocian con periodos de cuidado parental

prolongados, edades a la primera reproducción tardías y lapsos de desarrollo y madurez

retrasados (Iwaniuk y Nelson, 2003; Barton y Capellini, 2011; González-Voyer et al., 2016).

Específicamente en aves, se ha observado que un cerebro relativamente grande se relaciona

con periodos de incubación prolongados, con un mayor tiempo de desarrollo embrionario,

con tamaños de huevo más grandes y por lo tanto, con nidadas más pequeñas (Iwaniuk y

Nelson, 2003; Jiménez-Ortega et al., 2020). Sin embargo, además de los aspectos de historia

de vida, cualquier otra actividad que resulte energéticamente demandante podría limitar la

evolución del tamaño del cerebro.

Para las aves en particular, la migración es un proceso energéticamente costoso (Moller,

2007; Skrip et al., 2015), lo que podría limitar la evolución de tamaños cerebrales grandes a

través del grupo. Investigaciones previas documentaron que en las aves, la distancia que se

recorre durante la migración es una limitación ecológica importante para el tamaño relativo

del cerebro (Winkler et al. 2004). Recientemente se ha demostrado que existe una correlación

negativa entre el tamaño relativo del cerebro y la distancia de migración en aves, es decir, que
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el tamaño relativo del cerebro disminuye a medida que la distancia de migración aumenta

(Winkler et al. 2004; Sol et al., 2005b, Sol et al., 2010; Vincze, 2016). Para explicar dicha

correlación se han propuesto dos hipótesis no excluyentes que actúan en diferentes extremos

del espectro de migración (i.e., tanto en aves residentes como en aves con distancias de

migración largas) y que han sido apoyadas por los resultados de estudios comparativos

recientes (Sol et al., 2005; 2010; Vincze, 2016).

La hipótesis de la disyuntiva energética propone que existe un conflicto energético entre los

altos costos de desarrollar y mantener un tamaño de cerebro grande y el proceso de

migración, pues este último se lleva a cabo a expensas de un gran aporte de energía por parte

de los organismos, por lo cual, esta hipótesis predice una selección direccional que favorece

tener un tamaño cerebral relativo más pequeño cuando la distancia de migración aumenta

(Winkler et al., 2004; Vincze, 2016). Por otra parte, la hipótesis de la flexibilidad conductual

menciona que las aves residentes, al no migrar, deben encontrar formas de afrontar las fuertes

fluctuaciones y cambios bruscos en el ambiente en donde residen, siendo una mayor

flexibilidad conductual otorgada por un tamaño relativo del cerebro más grande lo que podría

ayudar a combatir ciertos retos, como conseguir nuevas fuentes de alimento a través de

conductas relacionadas a la innovación o el aprendizaje (Winkler et al., 2004; Sol et al.,

2005b).

Tomando en cuenta los resultados de los trabajos anteriormente mencionados y la evidente

falta de estudios sobre el tema, resulta interesante analizar la existencia de una posible

relación entre la distancia de migración y la longevidad en las aves tomando en cuenta el

efecto del tamaño cerebral en las aves. Los análisis que exploren la relación entre longevidad,

distancia de migración y tamaño del cerebro de forma integral son necesarios porque

permitirían dilucidar de mejor manera los procesos evolutivos que han ocurrido a través del

linaje de las aves. Actualmente solo existe un trabajo que explora la relación entre distancia

de migración y longevidad en las aves, el cual ha documentado una correlación positiva

(Moller, 2007); un resultado contrario a lo que se esperaría de acuerdo con todo lo antes

mencionado.

La migración de las aves es un proceso asociado con altos niveles de estrés oxidante (daño

fisiológico causado por la producción de especies reactivas del oxígeno) debido a los grandes

requerimientos energéticos y fisiológicos que este conlleva (Moller, 2007; Skrip et al., 2015),
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por lo cual, de acuerdo a la teoría del envejecimiento por radicales libres (Kirkwood y

Kowald, 2012), la alta actividad metabólica relacionada con los vuelos migratorios de alta

exigencia debería aumentar la cantidad de especies reactivas del oxígeno que se producen,

dando como resultado daños acumulativos e irreversibles que conducen a un rápido deterioro

somático y, por lo tanto, a una reducción en la longevidad (Sanz et al., 2006; Munshi-South y

Wilkinson, 2010).

No obstante, la teoría del envejecimiento por radicales libres ha sido cuestionada en los

últimos años debido a que existen especies que parecen no seguir la tendencia de un aumento

en los niveles de especies reactivas del oxígeno relacionada con mayores tasas de senescencia

(Speakman y Selman, 2011). Esto último ha llevado a proponer que los animales

constantemente desarrollan mecanismos eficientes para hacer frente a los desafíos de estrés

oxidante que se presenta a lo largo de su vida (Brand, 2000; Speakman y Selman, 2011;

Costantini, 2014). Hablando específicamente de las aves, se ha sugerido que este grupo ha

desarrollado mecanismos fisiológicos, como la hormesis o el desacoplamiento mitocondrial

(explicados más adelante), que puedan actuar de manera independiente contrarrestando los

efectos negativos causados por el estrés oxidativo favoreciendo longevidades elevadas a

pesar de la alta actividad metabólica relacionada con la actividad del vuelo (Furness y

Speakman, 2008; Moller, 2008; Munshi-South y Wilkinson, 2010; Jenni-Eiermann et al.,

2014). Sin embargo, hasta ahora carecemos de un análisis que explore si estos mecanismos

potenciales de amortiguamiento ante el estrés oxidante causado por el gasto metabólico

involucrado en la migración han permitido la coevolución de cerebros grandes y distancias

de migración largas en aves.

A diferencia de las aves residentes, que tienen que hacer frente a adversas persistentes en

algún momento del año (e.g., climas extremos, y baja disponibilidad de recursos como

alimento o refugios), las aves migratorias pueden aprovechar los recursos de los ambientes

productivos en dos periodos diferentes del año, por lo cual, dichas ventajas podrían reducir la

mortalidad extrínseca resultando en una mayor longevidad (Moller, 2007; Munshi-South y

Wilkinson; 2010), en línea con la teoría evolutiva del envejecimiento (revisado en Speakman

y Selman, 2011). En pocas palabras, la migración por parte de las aves a ambientes benignos

podría aumentar la supervivencia y la longevidad debido a la reducción de la mortalidad

extrínseca. La existencia de posibles mecanismos fisiológicos que serían capaces de

contrarrestar los efectos negativos causados por la migración derivados de los altos costos
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energéticos, actuando como una causa próxima, y la reducción en la mortalidad extrínseca

derivada de la actividad migratoria, actuando como causa última, permiten plantear la idea de

una posible relación positiva entre la distancia de migración y la longevidad máxima en las

aves.

Los estudios que investigan la longevidad en vertebrados y su relación con otros rasgos,

como por ejemplo, la distancia de migración, se han dividido en dos líneas de aproximación

analítica con enfoques diferentes; el correspondiente al uso del método comparado controlado

filogenéticamente y por otra parte, el estudio de los posibles mecanismos genéticos y

fisiológicos involucrados (Munshi-South y Wilkinson, 2010). Para responder preguntas

macroevolutivas que buscan desenredar las relaciones entre el tamaño corporal, el tamaño

cerebral, la longevidad y la distancia de migración en aves, es imposible utilizar métodos

experimentales debido al gran periodo de tiempo y de especies que abarcan los procesos

evolutivos. Sin embargo, los métodos comparados filogenéticos permiten lidiar con dichos

problemas y responder esas preguntas macroevolutivas utilizando asociaciones repetidas

entre rasgos funcionales y variables ambientales o entre rasgos para evaluar hipótesis

evolutivas propuestas, considerando la no independencia estadística de los datos debido a las

relaciones filogenéticas entre especies (Gonzalez-Voyer y von Hardenberg, 2014). Lo anterior

es posible debido al uso de filogenias recientes y altamente detalladas que reducen la

probabilidad de cometer un error estadístico del tipo 1 (falso positivo) que podría arrojar

resultados que apoyan la presencia de relaciones espurias (Felsenstein 1985).

En esta tesis puse a prueba por primera vez diferentes modelos evolutivos hipotéticos

sustentados en hipótesis propuestas previamente con el fin de analizar la existencia de una

posible relación entre la distancia de migración y la longevidad en el grupo de las aves,

teniendo en cuenta otras variables importantes como lo son el tamaño cerebral y el tamaño

corporal dentro de un mismo análisis. Para lo anterior, utilicé el análisis de vías filogenético,

método comparado filogenético propuesto por von Hardenberg y Gonzalez-Voyer (2013).

Este método permite analizar la importancia de modelos o hipótesis evolutivas causales

alternativas con más de dos variables, además de analizar la estimación de los efectos

directos e indirectos entre las variables, cosa que es una limitante para los modelos lineales

comúnmente utilizados. Así, el análisis de vías filogenético es una herramienta poderosa que

permite desenredar las relaciones de causa y efecto entre las variables de interés en los

estudios macroevolutivos (Gonzalez-Voyer y von Hardenberg, 2014). Al igual que otros
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métodos comparados filogenéticos, el análisis de vías también toma en consideración la no

independencia de los datos debido a la ascendencia compartida de las especies, por lo cual,

fue necesario utilizar una filogenia bien resuelta y con una elevada representación de especies

(Jetz et al., 2012) para probar las hipótesis evolutivas propuestas en este estudio.

3. Objetivo.

Analizar las relaciones directas e indirectas existentes entre la masa corporal, la masa

cerebral, la distancia de migración y la longevidad máxima en las aves, a partir de modelos

hipotéticos causales utilizando métodos comparativos filogenéticos, para entender de mejor

manera la evolución de dichos rasgos en las aves.

4. Hipótesis.

Existen estudios que sugieren que la migración en las aves podría haber seleccionado el

desarrollo de un mecanismo fisiológico que permita contrarrestar los elevados gastos

energéticos y fisiológicos que este proceso conlleva. Esto, sumado a que la migración permite

la reducción de la mortalidad extrínseca, permite predecir la existencia de una relación

positiva y directa entre la distancia de migración y la longevidad considerando el tamaño

cerebral y corporal.

5. Métodos.

5.1 Obtención de datos.

La información para estimar el tamaño corporal y el tamaño cerebral la obtuve a partir de una

base de datos proporcionada por el laboratorio de Conducta Animal del Instituto de Ecología

de la UNAM construida a partir de artículos publicados y del Handbook of the Birds of the

World (Del Hoyo et al., 1992). Los datos correspondientes al tamaño corporal se estimaron

con valores promedio de la masa corporal de adultos expresados en gramos y con valores

promedio de longitud del tarso de adultos expresados en centímetros. La información para la

estimación del tamaño cerebral se recopiló en forma de la masa cerebral promedio en adultos

expresados en gramos. Es importante mencionar que la información correspondiente al

tamaño cerebral contiene tanto medidas directas como medidas indirectas de la masa del
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cerebro. Estas últimas fueron calculadas como el producto de los valores de volumen

endocraneal (mL) por la densidad del tejido cerebral fresco (1.036 g/mL), método propuesto

por Iwaniuk y Nelson (2002) para estimar el tamaño cerebral dentro del grupo de las aves.

Combinar medidas de la masa cerebral obtenidas a partir de diferentes métodos puede

resultar inquietante, sin embargo, existen estudios que demuestran una fuerte correlación

entre los valores del tamaño cerebral estimados por la técnica del volumen endocraneal y los

estimados por el peso (Iwaniuk y Nelson, 2002; Overington et al., 2009; Sol et al., 2010).

La información correspondiente a la distancia de migración de las aves la obtuve a partir del

trabajo publicado por Vincze (2016). Estos datos fueron calculados originalmente a partir de

un método de centroide geométrico utilizando mapas de distribución para cada especie

obtenidos en BirdLife International y NatureServe (2014)

(http://www.birdlife.org/datazone/info/spcdownload). Los valores de distancia de migración

corresponden a la distancia geográfica en kilómetros entre los centroides de los sitios de

reproducción y los sitios de invierno para cada especie. Dentro de esta información se

encuentran valores iguales a 0, los cuales corresponden a las aves con hábitos residentes.

La información correspondiente a la longevidad de las aves la recopilé de la base de datos en

línea “AnAge” (Tacutu et al., 2018). Estos datos son valores promedio de la longevidad

máxima por especie expresada en años. Es importante mencionar que consideré únicamente

los valores de longevidad máxima promedio calculados a partir de observaciones de aves en

vida silvestre. A pesar de que AnAge provee información medida a partir de observaciones

de individuos en cautiverio, esta no fue incluida debido a que la mortalidad, tanto extrínseca

como intrínseca, puede verse afectada por el entorno en el que las aves crecen y se

desarrollan. A diferencia de las especies silvestres, los organismos que se encuentran en

cautiverio viven en ambientes con condiciones climáticas controladas, son menos vulnerables

a depredadores y enfermedades y reciben alimento a costa de ningún esfuerzo considerable

de manera constante. Incluir valores de longevidad máxima promedio medidos en

condiciones de cautiverio podría afectar de manera significativa la interpretación de los

resultados obtenidos a partir del análisis de las relaciones evolutivas.

Utilizando los comandos base de Python (Van Rossum y Drake, 1995) y debido a la

resolución de un problema metodológico explicado más adelante, generé dos bases de datos

diferentes (correspondientes a las utilizadas en los análisis estadísticos) conjuntando la
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información recopilada de las variables a analizar. Ambas bases de datos contenían valores de

masa cerebral, longevidad máxima y distancia de migración; sin embargo, para la estima del

tamaño corporal, una de las bases de datos contenía los valores de masa corporal mientras

que la otra contenía valores de longitud del tarso como estima del tamaño corporal. Realicé

un análisis exploratorio de datos en R (R Core Team, 2018) para identificar valores extremos

que podrían corresponder a posibles errores de medición. Debido a que los datos no

mostraron una distribución normal, para cumplir con los supuestos de la estadística

paramétrica y de los métodos comparativos filogenéticos pensados a realizar, transformé los

valores de masa corporal, masa cerebral, longitud del tarso y longevidad máxima usando el

logaritmo base 10. Por otro lado, utilicé la raíz cuadrada para transformar las medidas de

distancia de migración debido a que dentro de este conjunto de datos se encuentran valores

iguales a 0, y por lo tanto, es imposible usar el logaritmo base 10.

Debido a que las especies forman parte de una filogenia estructurada y muestran diferencias

en el grado de ancestría común, los datos no pueden considerarse como observaciones

estadísticamente independientes (Felsenstein, 1985). No tomar en consideración dichas

relaciones filogenéticas de las especies de interés en los análisis comparativos puede llevar a

un aumento en la probabilidad de error tipo 1 debido a la sobreestimación de la cantidad de

eventos evolutivos independientes (Felsenstein, 1985; Garamszegi, 2014). Para lo anterior,

utilicé la filogenia construida a partir de información taxonómica y molecular propuesta por

Jetz y colaboradores (2012). Dicha filogenia es sumamente utilizada en la actualidad, siendo

la filogenia de aves más completa hasta el momento, pues integra un total de 9,993 especies

actuales de aves (para más detalles ver Jetz et al., 2012). Extraje una muestra al azar de 500

árboles filogenéticos construidos por Jetz y colaboradores (2012) a partir de la base de datos

en línea https://birdtree.org/ (Jetz et al., 2012). Posteriormente me aseguré de que todas las

especies comprendidas en las dos bases de datos finales estuvieran presentes en la filogenia

utilizada. Finalmente, utilizando el paquete “phangorn” (Schliep, 2011) disponible en R (R

Core Team, 2018) generé un árbol de máxima credibilidad de clados a partir de la muestra de

500 árboles filogenéticos, en el cual basé a la información filogenética utilizada en los

análisis estadísticos.
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5.2 Análisis de vías filogenéticos.

Para analizar las relaciones entre las variables y contrastar las dos hipótesis propuestas en este

proyecto utilicé un análisis de vías filogenético, método comparado propuesto por von

Hardenberg y Gonzalez‐Voyer (2013). Dicho método estadístico permite analizar la

importancia relativa de modelos alternativos de las relaciones causales entre las variables y

las vías de influencia directa e indirecta entre estas, considerando la no independencia de los

datos debido a las relaciones filogenéticas entre las especies (Gonzalez-Voyer y von

Hardenberg, 2014). El análisis de vías filogenético, a diferencia de los modelos lineales

multivariados convencionales, permite analizar la posibilidad de que un rasgo fenotípico sea

tanto una respuesta como un predictor de otro rasgo en específico. Los modelos causales

alternativos que se proponen para un análisis de vías filogenéticos se construyen a partir de

herramientas matemáticas denominadas gráficos acíclicos dirigidos, en donde los cuadrados,

conocidos como “vértices”, representan a las variables, y las flechas, conocidas como

“bordes” representan los vínculos causales hipotéticos (Gonzalez-Voyer y von Hardenberg,

2014). Por ejemplo, la figura 1 representa un modelo que contiene 3 vértices (es decir, 3

variables diferentes), así, se observa una relación directa de A sobre B, una relación directa

de B sobre C, y una relación indirecta de A sobre C.

Figura 1. Ejemplificación de un modelo causal de un análisis de vías por medio de un gráfico
acíclico dirigido.

El análisis de vías filogenético sigue el concepto de la d-separación, el cual especifica el

conjunto mínimo de relaciones de independencia condicional que son válidas entre todas las

variables del conjunto de modelos causales hipotéticos propuestos, es decir, solo aquellas

relaciones que son estadísticamente independientes y condicionadas a un conjunto de otras

variables dentro del mismo modelo (Gonzalez-Voyer y von Hardenberg, 2014). Si un modelo

hipotético causal cumple todas las independencias condicionales del conjunto mínimo, se

puede decir que este representa una explicación plausible de los patrones de correlación que

se observan entre las variables. El método de mínimos cuadrados generalizados filogenéticos

(PGLS) permite garantizar que las pruebas de independencia condicional se realicen con la

corrección filogenética de los residuos adecuada para cada modelo en particular.
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El estadístico C del análisis de vías filogenético, que es una medida de bondad de ajuste del

modelo con los datos, se calcula en función de los valores de p de las pruebas de

independencia condicional. Si el valor p del estadístico C se encuentra por debajo de 0.05, al

menos una de las independencias condicionales del conjunto mínimo no se cumple y por lo

tanto, el modelo hipotético causal no proporciona un buen ajuste a los datos y es rechazado

(Gonzalez-Voyer y von Hardenberg, 2014). El criterio de información del estadístico C

corregido para tamaños de muestra pequeños (CICc) permite comparar los modelos entre sí

en función de su ajuste relativo a los datos siempre y cuando todos los modelos contengan el

mismo tamaño de muestra. El parámetro ΔCICc indica el valor de CICc de un modelo dado

menos el valor del modelo con el CICc más bajo. Se considera que los modelos que poseen

valores de ΔCICc menores a 2 tienen un apoyo equivalente en los datos (Burnham y

Anderson 2002). Para reducir la incertidumbre en la selección de modelos se recomienda

realizar un promedio de los mejores modelos en vez de seleccionar solamente uno (von

Hardenberg y  Gonzalez‐Voyer, 2013; van der Bijl, 2018).

El parámetro que indica la fuerza relativa de la evidencia existente para cada modelo en

comparación con todos los demás se representa con el símbolo “l”. De manera

complementaria, la probabilidad de cada modelo hipotético causal dado los datos y el

conjunto de los modelos que se comparan se expresa con la letra “w”, que hace referencia al

peso relativo del modelo, por lo cual, la suma del peso de todos los modelos debería arrojar

un valor de 1 (Anderson y Burnham, 2004).

El método de d-separación en el que se basa el análisis de vías filogenético es una

herramienta útil para desenredar los posibles problemas de multicolinealidad que se presenten

(Gonzalez-Voyer y von Hardenberg, 2014). Sin embargo, si dichos problemas son muy

fuertes debido a los altos niveles de correlación entre las variables, el funcionamiento de los

métodos PGLS para probar las independencias condicionales de los modelos hipotéticos

causales puede verse afectado. Una de las consecuencias de presentar un alto grado de

multicolinealidad en los análisis estadísticos es reducir la capacidad de detectar efectos

significativos (Freckleton, 2011). Debido a esto, realicé diferentes análisis PGLS entre las

variables para encontrar posibles dichos problemas en mis datos. Uno de los resultados de la

multicolinealidad es la inversión de signo que ocurre cuando el coeficiente de regresión entre

un rasgo de interés y el agente selectivo es positivo (o negativo) cuando no se toma en
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consideración alguna variable, mientras que dicho signo se vuelve negativo (o positivo)

cuando dicha variable se incluye en los análisis estadísticos (Rogell et al., 2020). Hablando

específicamente de los estudios macroevolutivos, suele suceder que el coeficiente de

regresión entre un rasgo específico de interés y el agente selectivo es positivo (o negativo)

cuando no se controla el tamaño corporal, mientras que se vuelve negativo (o positivo)

cuando el tamaño corporal se incluye en el modelo estadístico. Es decir, el signo del

coeficiente de regresión cambia al estimar la relación relativa entre el rasgo de interés y el

agente selectivo al incluir el tamaño corporal en el modelo (Friedman y Wall 2005; Rogell et

al., 2020).

En la tabla S1 del material suplementario se pueden observar los resultados de tres diferentes

análisis PGLS en donde la variable de respuesta es la distancia de migración. En el primer

análisis se presenta una relación negativa entre la distancia de migración y la masa cerebral,

pero positiva, aunque no significativa, entre la distancia de migración y la masa corporal.

Cuando dichas relaciones se analizan de manera separada, se observa que la relación entre la

distancia de migración y la masa cerebral se mantiene negativa, pero la relación entre la

distancia de migración y la masa corporal se presenta negativa.

A menudo existen fuertes relaciones alométricas entre el tamaño corporal y otros rasgos que

pueden causar altos niveles de multicolinealidad (Rogell et al., 2020), por lo cual, lo anterior

probablemente se deba a la fuerte correlación que mantiene la masa corporal con la masa

cerebral, en particular en aves. Para solucionar dichos problemas estadísticos utilicé dos

métodos diferentes, de los cuales se esperaría obtener resultados similares. El primero

consistió en fijar un enlace causal de 0 entre la masa corporal y la distancia de migración

debido a que al analizar la relación entre estas dos variables, se observa una relación no

significativa, además es entre estas variables donde se presenta el problema de

multicolinealidad, por lo cual, asigné un valor p de 1 para la independencia condicional en

cuestión. Para este primer análisis de vías filogenético se utilizó la base de datos que contiene

información de la masa corporal como estima del tamaño corporal. El segundo método

consistió en utilizar valores de longitud del tarso, en lugar de la masa corporal, como medida

para estimar el tamaño corporal de las aves con el fin de reducir el grado de multicolinealidad

(en la Tabla S2 del material suplementario se observa una reducción en el valor de R2

ajustado para la relación entre la masa cerebral y la longitud del tarso en comparación con la

relación entre la masa cerebral y la masa corporal). Cabe resaltar que la longitud del tarso es
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comúnmente utilizada como una medida del tamaño corporal (Senar y Pascual et al., 1997;

Kölliker et al., 1999; Fairbairn et al., 2007).

Con base en la literatura y en el análisis de PGLS que mostraba que no hay relación entre el

tamaño corporal y la distancia de migración (Tabla S1 del material suplementario) propuse

diferentes modelos hipotéticos causales alternativos representados en gráficos acíclicos

dirigidos para el análisis de vías en donde se fijó un enlace causal de 0 entre la masa corporal

y la distancia de migración (figura 2). Así mismo, con base en la literatura también propuse

diferentes modelos hipotéticos causales para el análisis de vías en donde se toma en

consideración la longitud del tarso como estima del tamaño corporal (figura 3). Basándome

en la hipótesis del búfer cognitivo (Allman et al., 1993; Sol et al., 2007; Sol, 2009), propuse

modelos en los cuales se incluye una relación directa entre la masa cerebral y la longevidad

máxima. Por otro lado, con base a los resultados de trabajos previos (Winkler et al. 2004; Sol

et al., 2005b, Sol et al., 2010; Vincze, 2016), propuse modelos con una relación directa entre

la masa cerebral y la distancia de migración. Los modelos que muestran una relación directa

entre la distancia de migración y la longevidad máxima pretenden apoyar o refutar la

hipótesis propuesta en la presente tesis. Sin embargo, también considera modelos que no

presentan relación alguna entre la distancia de migración y la longevidad.
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Figura 2. Conjunto de modelos hipotéticos causales en forma de diagramas acíclicos dirigidos
propuestos para el análisis de vías en donde se fijó un enlace causal de 0 entre la masa

corporal y la distancia de migración.
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Figura 3. Conjunto de modelos hipotéticos causales en forma de diagramas acíclicos dirigidos
propuestos para el análisis de vías en donde se utiliza la longitud del tarso como estima del

tamaño corporal.
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Los análisis de vías filogenéticos los realicé con el paquete “phylopath” (van der Bijl, 2018)

disponible en R (R Core Team, 2018) y que utiliza las funciones del paquete “ape” (Paradis y

Schliep, 2019) para la lectura de la información filogenética. Utilicé la lambda de Pagel (λ)

como modelo de evolución de los rasgos de las especies para estimar la señal filogenética con

respecto a un movimiento browniano de evolución (Freckleton et al., 2002). Un valor de λ de

1 indica que hay una alta señal filogenética (que coincide con lo esperado bajo un

movimiento browniano), mientras que un valor de λ de 0 indica que no hay señal

filogenética.

Los resultados del análisis de vías hechos en el paquete phylopath (van der Bijl, 2018) arrojan

los modelos con el mayor apoyo estadístico, así como los coeficientes de regresión

estandarizados correspondientes a las relaciones entre las variables. Únicamente contemplé

realizar un promedio de los modelos con el mejor ajuste en los datos cuando estos cumplían

con todas las independencias condicionales del conjunto mínimo (valor p del estadístico C

mayor a 0.05) y poseían un valor de ΔCICc menor a 2. Al promediar diferentes modelos, si

uno de estos no incluye alguna vía que sí esté presente en otro modelo, el coeficiente

estandarizado de regresión de dicha vía se considera 0.

6. Resultados.

6.1 Bases de datos.

La base de datos correspondiente al análisis de vías filogenético para el cual se fijó un enlace

causal de 0 entre la masa corporal y la distancia de migración (p = 1) comprendió un total de

378 especies, distribuidas en 21 órdenes, 83 familias y 249 géneros y para las cuales se

cuenta con valores de masa corporal y masa cerebral (ambos medidos en gramos), de la

longevidad máxima (años) y de la distancia de migración (kilómetros). Por otro lado, la base

de datos que se utilizó para realizar el análisis de vías filogenético en donde se utilizó la

longitud del tarso como estimador del tamaño corporal en lugar de la masa corporal

comprendió un total de 260 especies, distribuidas en 19 órdenes, 72 familias y 189 géneros

(ver tabla S4 del material suplementario). Esta última base datos también incluye para cada

especie datos de la masa cerebral (gramos), longevidad máxima (años) y de la distancia de

migración (kilómetros), no obstante, en lugar de incluir valores de masa corporal como

estima del tamaño, contiene datos de la longitud del tarso (centímetros). Es importante
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mencionar que, para ambas bases de datos, el orden mayormente representado es

Passeriformes, con 148 especies en la base de datos que contiene información de masa

corporal como estima del tamaño corporal, y con 117 especies para la base de datos que

contiene información de longitud del tarso como estima del tamaño corporal.

6.2 Análisis de vías filogenético.

a) Masa corporal como estima del tamaño corporal.

De todos los modelos puestos a prueba en el análisis de vías filogenético en donde se fijó un

enlace causal de 0 entre la masa corporal y la distancia de migración, únicamente los modelos

M1 y M3 muestran un buen ajuste a los datos en función de los valores de p del estadístico C,

pues estos son no significativos (es decir, p > 0.05), y por lo tanto, las independencias

condicionales del conjunto mínimo de estos dos modelos se cumplen (Tabla 3). Por otro lado,

de acuerdo con el valor p del estadístico C, el modelo M2 y M4 no se ajustaron bien a los

datos, pues al menos una independencia condicional en cada uno de los modelos no se

cumple, por lo cual, dichos modelos no representan hipótesis causales plausibles. A pesar de

que tanto el modelo M1 y el modelo M3 presentan un buen ajuste a los datos (con un valor de

CICc de 24.74 y 17.27 respectivamente), no se realizó un modelo promedio entre estos dos

debido a que el valor de ΔCICc entre estos dos modelos es de 7.47, además de que el modelo

M3 representa en sí el 98% del peso del conjunto de modelos propuestos. Por lo tanto, los

resultados indican que el modelo M3 es la hipótesis causal evolutiva mejor apoyada por los

datos entre todas las puestas a prueba.

Tabla 3. Modelos puestos a prueba en el análisis de vías filogenético que toman en cuenta la
masa cerebral. C = estadístico C; p = valor p del estadístico C; CIC = criterio de información
del estadístico C; ΔCICc = diferencia en valores de CIC; k = número de independencias
condicionales; q = número de parámetros estimados; w = peso del modelo; n = 378 especies.

Modelo k q C p CICc ΔCICc w

M3 2 8 0.88 0.93 17.27 0.00 0.98

M1 3 7 10.44 0.11 24.74 7.47 0.02

M2 3 7 31.06 0.00 45.36 28.09 0.00
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M4 3 7 98.53 0.00 112.83 95.56 0.00

La figura 4 muestra las relaciones evolutivas propuestas en el modelo M3, así como sus

coeficientes estandarizados de regresión. Los resultados revelan que existe una relación

directa y positiva entre la masa corporal y la masa cerebral. Además, este modelo considera

una relación directa y positiva entre la masa cerebral y la longevidad, una relación directa y

negativa entre la masa cerebral y la distancia de migración y finalmente, una relación directa

y positiva entre la distancia de migración y la longevidad.

Figura 4. Modelo M3  para el análisis de vías filogenético en donde se fijó un enlace causal
de 0 entre la masa corporal y la distancia de migración. El grosor de las flechas refleja la

magnitud del coeficiente estandarizado de regresión entre pares de variables. El color de la
flecha indica el signo de la relación entre variables, negro para relaciones positivas, y rojo

para relaciones negativas.

b) Longitud del tarso como estima del tamaño corporal.

Los resultados del análisis de vías filogenético en donde se utilizaron medidas de longitud del

tarso de las aves como estima del tamaño corporal muestran que los modelos MT7, MT5 y

MT3 son los únicos que se ajustan adecuadamente a los datos de acuerdo con el valor p del

estadístico C (Tabla 4) (p > 0.05), el revela que todas las independencias condicionales en

dichos modelos se cumplen. Los modelos restantes, al no recibir un buen apoyo, no

representan hipótesis evolutivas plausibles debido a que al menos una independencia

condicional no se cumple en cada uno de estos (poseen un valor de p del estadístico C
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significativo; Tabla 4). La diferencia entre los modelos MT7, MT5 y MT3 radica en la

relación entre la longitud del tarso y la distancia de migración y la relación entre la distancia

de migración y la longevidad máxima (Figura 3). El modelo MT7 sugiere una relación directa

de la distancia de migración sobre la longevidad y ninguna relación entre la longitud del tarso

y la distancia de migración. El modelo MT5 sugiere que no existe relación alguna entre la

longitud del tarso y la distancia de migración ni entre esta última con la longevidad máxima.

Finalmente, el modelo MT3 muestra una relación directa entre la longitud del tarso y la

distancia de migración y entre la distancia de migración y la longevidad máxima.

Es importante notar que el modelo que se ajustó mejor a los datos dentro del análisis de vías

filogenético en donde se fijó un enlace causal de 0 entre la masa corporal y la distancia de

migración (M3, w = 0.98), mantiene una gran similitud con el modelo con el mejor ajuste en

el análisis de vías filogenético donde se utilizó la longitud del tarso como estima del tamaño

corporal (MT7, w = 0.47), pues ambos sugieren las mismas relaciones entre las variables.

Tabla 4. Modelos para el análisis de vías filogenético que toman en cuenta la longitud del
tarso. C = estadístico C; p = valor p del estadístico C; CIC = criterio de información del
estadístico C; ΔCICc = diferencia en valores de CIC; k = número de independencias
condicionales; q = número de parámetros estimados; w = peso del modelo; n = 260 especies.

Modelo k q C p CICc ΔCICc w

MT7 2 8 1.85 0.76 18.40 0.00 0.47

MT5 3 7 5.24 0.51 19.70 1.26 0.25

MT3 1 9 1.70 0.43 20.40 2.00 0.17

MT1 2 8 5.13 0.27 21.70 3.29 0.09

MT2 2 8 10.02 0.04 26.60 8.17 0.00

MT6 3 7 20.23 0.00 34.70 16.25 0.00

MT8 3 7 75.86 0.00 90.30 71.88 0.00

MT4 2 8 75.71 0.00 92.30 73.86 0.00
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La figura 5 representa un modelo promedio construido a partir de los modelos MT5 y MT7,

pues estos fueron los que presentaron un mejor ajuste a los datos, además de poseer un valor

de ΔCICc menor a 2 (Tabla 4). Aunque el modelo MT3 también cumplía con todas las

independencias condicionales necesarias, este no fue incluido en la promediación de los

parámetros a partir de los modelos con mejor ajuste en los datos debido a que la única

diferencia con respecto al modelo más apoyado (MT7) era una relación directa entre la

distancia de migración y la longitud del tarso que no provee información adicional suficiente

para incluirse dentro del modelo promedio, reflejándose en un coeficiente de regresión

estandarizado muy bajo. Además, el w del MT3 fue considerablemente menor que el del

modelo MT7. Los resultados revelan la existencia de una relación directa y positiva entre la

longitud del tarso y la masa cerebral, una relación directa y positiva entre la masa cerebral y

la longevidad, una relación directa y negativa entre la masa cerebral y la distancia de

migración, una relación directa y negativa entre la longitud del tarso y la distancia de

migración, y finalmente, una relación directa y positiva entre la distancia de migración y la

longevidad.

Figura 5. Modelo promedio de los dos modelos más apoyados (MT7 y MT5) y con una
diferencia de CICc menor a 2 para el análisis de vías filogenético que incluye la longitud del
tarso. El grosor de las flechas refleja la magnitud del coeficiente estandarizado de regresión
entre pares de variables. El color de la flecha indica el signo de la relación entre variables,

negro para relaciones positivas, y rojo para relaciones negativas.

7. Discusión.

El presente estudio es el primero en analizar simultáneamente la relación entre el tamaño del

cerebro, el tamaño corporal, la longevidad y la distancia de migración en un alto número de
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especies de aves, contrastando la importancia de diferentes modelos causales que analizan las

relaciones directas e indirectas plausibles entre las variables anteriormente mencionadas y

considerando la no independencia de los datos debido a las relaciones filogenéticas entre las

especies. Los resultados del análisis de vías filogenético en donde se utilizó la masa corporal

como estima del tamaño corporal (fijando un enlace causal de 0 entre la masa corporal y la

distancia de migración) y del análisis de vías en donde se tomó a la longitud del tarso como

estima del tamaño corporal son consistentes entre sí en cuanto a las relaciones inferidas entre

las variables de interés y sus coeficientes estandarizados de regresión. Ambos análisis revelan

que en las aves existe una relación directa y positiva entre la masa cerebral y la longevidad,

una relación directa y negativa entre la masa cerebral y la distancia de migración, y por

último, en línea con la hipótesis del presente trabajo, una relación directa y positiva entre la

distancia de migración y la longevidad. Lo anterior apoya la hipótesis de la existencia de

mecanismos fisiológicos que permiten contrarrestar los efectos negativos del proceso de

migración en las aves, dando como resultado la posibilidad de aumentar la longevidad por

medio de la reducción de la mortalidad extrínseca causada por la migración. Aunque dichas

relaciones entre las variables ya habían sido descritas de forma individual en la literatura

(Winkler et al. 2004; Sol et al., 2005b; Moller, 2007; Sol, 2009; Sol et al., 2010; Vincze,

2016; Jiménez-Ortega, 2017; Minias & Podlaszczu, 2017; Jiménez-Ortega et al., 2020), estos

trabajos se enfocaban en probar las asociaciones entre pares de rasgos particulares.

Los métodos comparados filogenéticos son herramientas analíticas que permiten analizar

relaciones entre rasgos de las distintas especies abarcando una gran cantidad de grupos

taxonómicos en un mismo análisis. Comprobar de manera descriptiva la generalidad del

patrón que sugiere que las aves presentan mecanismos fisiológicos para contrarrestar los

efectos negativos de la migración sobre la longevidad es sumamente difícil, debido a que se

debería obtener una muestra lo suficientemente representativa de un grupo o grupo de aves

para realizar estudios en vida silvestre, lo cual es extremadamente complicado considerando

la gran cantidad de especies y la amplia distribución de las aves. Además, se deberían tener

sistemas apropiados que ayuden a cuantificar las variables relacionadas a la fisiología y

energética de las aves y sus distancias de migración. De igual manera, al hacer estudios

descriptivos en vida silvestre es prácticamente imposible controlar la variación de diferentes

factores ecológicos (e.g., variaciones en el clima y en el tiempo, actividad antropogénica,

etc.) que podrían tener un efecto significativo en las aves (y animales en general).
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Como lo mencionan Sol y colaboradores (2010), aunque el vínculo causal entre las variables

de interés se pueda inferir de manera razonable, no significa que los procesos evolutivos que

operan en la actualidad sean los mismos que operaban en el pasado, por lo cual, se debe

adoptar un enfoque retrospectivo que permita reconstruir el orden y dirección de los eventos

que ocurrieron en el pasado, y que como consecuencia, condujeron a los patrones que

observamos hoy en día. La ventaja de utilizar un análisis de vías filogenético es que

justamente emplea un enfoque retrospectivo que permite separar los efectos directos de los

efectos indirectos mediante el contraste de modelos hipotéticos causales alternativos,

proveyendo así apoyo estadístico la hipótesis evolutiva que mejor se ajusta a los datos. Sin

embargo, aunque se analicen las relaciones entre los rasgos que vemos hoy en día, es

importante tomar en cuenta que los procesos evolutivos que operaron en el pasado podrían no

ser los mismos que operan actualmente.

7.1 Relación entre la distancia de migración y la longevidad en las aves.

Los resultados indican que existe una relación directa y positiva entre la distancia de

migración y la longevidad en las aves, es decir que, a medida que aumenta la distancia de

migración, también aumenta la longevidad (Figuras 4 y 5). Lo anterior es consistente con los

resultados del trabajo de Moller (2007), el único en haber analizado dicha relación antes del

presente estudio, pues este presenta la existencia de una relación positiva entre la distancia de

migración y la longevidad máxima. Sin embargo, el trabajo actual realiza aportaciones

novedosas que permiten dilucidar con más detalle la relación entre estas últimas dos

variables. En contraste con un estudio meramente correlativo, el uso del análisis de vías

filogenético y la inclusión de algunas variables que se sabe que influyen en la longevidad,

permitió determinar que la relación positiva entre la distancia de migración y la longevidad

no es resultado de la asociación entre otras variables (al menos de las incluídas en los

modelos), sino que probablemente se trata de una relación directa entre las mismas. Sumado a

lo anterior, los análisis realizados en el presente estudio considerando el tamaño del cerebro

de las aves como una variable dentro de los modelos evolutivos, pues esta se relaciona de

manera positiva con la longevidad y de manera negativa con la distancia de migración, por lo

cual, la exclusión de este rasgo en los análisis podría no revelar resultados importantes.

Aunada con los resultados de Moller (2007), la relación positiva entre la distancia de

migración y la longevidad apoyada estadísticamente por nuestros datos otorga un mayor
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apoyo a la hipótesis que propone que el proceso de migración en las aves podría haber

seleccionado la aparición de mecanismos fisiológicos que permitan contrarrestar los daños

acumulados en el organismo (y que pueden tener un efecto directo en la longevidad) debido a

los elevados gastos energéticos y fisiológicos que este proceso de alta actividad metabólica

conlleva. Lo anterior daría paso a que, como causa última, la migración reduzca la mortalidad

extrínseca y, por lo tanto, exista un aumento en la longevidad.

Lo anterior es una excepción a la idea general de la teoría del envejecimiento por radicales

libres, que menciona que un aumento en el estrés oxidante mediado por la producción de

especies reactivas del oxígeno se relaciona con una alta tasa de senescencia causada por

daños irreversibles y acumulables en macromoléculas, resultando en una longevidad reducida

(Sanz et al., 2006; Munshi-South y Wilkinson, 2010). Sin embargo, en los últimos años teoría

del envejecimiento por radicales libres ha sido considerablemente cuestionada debido a la

acumulación de evidencia en contra de la idea general de que un aumento en la cantidad de

especies reactivas de oxígeno se relaciona con mayores tasas de senescencia, además de que

dicha relación parece ser demasiado simplista como para explicar un fenómeno tan complejo

como lo es el proceso de envejecimiento en los animales (Speakman y Selman, 2011).

Por lo anterior, se ha propuesto mecanismos protectores podrían haber evolucionado en

respuesta a la presión de selección ejercida por el estrés oxidativo (Speakman y Selman,

2011). Más específicamente, se ha observado que a pesar de las altas tasas metabólicas que se

relacionan con la actividad del vuelo, las aves viven sustancialmente más tiempo que muchos

organismos homeotérmicos no voladores de un tamaño corporal similar, característica que

parece estar presente de igual forma en el grupo de los murciélagos (Munshi-South y

Wilkinson, 2010; Lagunas-Rangel, 2020). Por lo anterior, también se ha propuesto que las

aves han desarrollado mecanismos fisiológicos adaptativos que les permiten realizar un

ejercicio de resistencia tan impresionante como lo es el vuelo de largas distancias, haciendo

énfasis en la migración (Furness y Speakman, 2008; Moller, 2008; Munshi-South y

Wilkinson, 2010; Jenni-Eiermann et al., 2014).

A pesar de que se ha sugerido en varias ocasiones la existencia de dichos mecanismos

fisiológicos que permitirían hacer frente a los daños causados por los costos fisiológicos y

energéticos que conlleva la migración en aves, estos no se han estudiado lo suficiente en un

laboratorio ni descrito de manera detallada en algún estudio. Con el fin de contribuir a la
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identificación de los mecanismos fisiológicos que podrían intervenir en la relación positiva

entre distancia de migración y longevidad, a continuación, describo tres propuestas de estos

posibles mecanismos a nivel conceptual, las cuales han recibido un buen apoyo y que podrían

ser no necesariamente excluyentes entre sí, pues podrían llegar a actuar de manera

simultánea.

El primer posible mecanismo consiste en la denominada “hormesis”, fenómeno en el que las

respuestas adaptativas a dosis bajas de ciertos agentes estresantes, que de otro modo serían

dañinas, mejoran la capacidad funcional de las células y los organismos (Vaiserman, 2011).

Sin embargo, la palabra hormesis tiene dos usos diferentes, aunque ambos podrían ser

explicaciones plausibles para los posibles mecanismos fisiológicos en cuestión. El primero se

refiere a una relación bifásica entre la dosis y las respuestas, debido a que con dosis bajas de

un cierto estresor se pueden presentar respuestas beneficiosas, mientras que, con dosis altas

se pueden presentar respuestas perjudiciales (Costantini et al., 2010). El segundo uso, más

específicamente denominado “hormesis condicionante”, menciona que la exposición de un

organismo a niveles bajos de un estresor o estresores en algún momento de su vida

(principalmente en las etapas tempranas) podría resultar beneficioso para ocasiones

posteriores, pues dicho organismo tendría mayor capacidad de hacer frente a dosis altas del

factor estresante en fases más avanzadas de su vida (Costantini et al., 2010).

La hormesis podría jugar un papel importante en la fisiología de las aves para lidiar con las

posibles complicaciones resultantes de la actividad migratoria, y favorecer una mayor

longevidad, pues es probable que a ciertos niveles de estrés oxidante causados por una alta

actividad física se presenten respuestas beneficiosas, tal como se ha sugerido anteriormente

(Costantini et al., 2010; Costantini, 2014). Costantini y colaboradores (2008) realizaron un

experimento con palomas mensajeras (Columba livia) en donde se demostró una relación

hormética relacionada con la actividad del vuelo, pues se observó que el daño oxidante

(medido como niveles de hidroperóxidos en suero sanguíneo) disminuyó en las palomas que

volaron distancias cortas mientras que aumentó en las palomas que volaron distancias largas

y se mantuvo constante en el control de aves que no volaron. Aunque existe una carencia de

estudios que analicen el proceso de la hormesis en las aves, en su libro, Costantini (2014)

menciona una gran cantidad de trabajos que describen la presencia de fenómenos horméticos

en varios organismos en donde los niveles de estrés oxidante causados por la liberación de

radicales libres se reducen como consecuencia del ejercicio regular y moderado. Si la
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hormesis realmente juega un papel importante en cómo las aves hacen frente a los efectos

negativos ocasionados por la migración, se podría suponer que las aves migratorias lidian de

una mejor manera con dichos problemas que las aves que son completamente residentes, pues

las primeras han experimentado un mayor número de veces y con mayor intensidad dicha

actividad.

A pesar de que actualmente no se conocen con exactitud las bases para el funcionamiento de

la hormesis, se ha sugerido que dicho fenómeno actúa muy probablemente a través de efectos

epigenéticos, mecanismos moleculares que presentan un vínculo entre los factores

ambientales con el genoma de un organismo y las consecuencias en su estado de salud a lo

largo de su vida (Costantini et al., 2010; Vaiserman 2010; 2011). Sumado a esto, Costantini y

colaboradores (2010) han propuesto que la hormesis podría explicar respuestas no solamente

individuales, sino también respuestas a nivel de población, y por lo tanto, la hormesis podría

aumentar el potencial de la plasticidad fenotípica en las poblaciones animales, otorgándoles

mayor flexibilidad para hacer frente a las perturbaciones ambientales. La hormesis podría

proporcionar un mecanismo fisiológico importante para explicar la relación positiva y directa

entre la distancia de migración y la longevidad en las aves, no obstante, hacen falta más

estudios que implementen los experimentos adecuados para corroborar esta idea.

El segundo mecanismo que podría actuar en la fisiología de las aves para favorecer una

mayor longevidad a pesar de los altos costos energéticos causados por la migración

corresponde al desacoplamiento mitocondrial, proceso que ocurre cuando en la respiración

celular por medio de la fosforilación oxidativa se presenta una fuga de protones controlada

que provoca una disipación del gradiente electroquímico a través de la membrana de la

mitocondria, y por lo tanto, una reducción en los niveles de síntesis de ATP acompañada de

una menor liberación de especies reactivas del oxígeno (Brand, 2000; Andrews et al., 2005;

Furness y Speakman, 2008). Dicho suceso ocurre tanto en condiciones in vitro como en vivo

y suele llevarse a expensas de una alta inversión energética, por lo cual, se cree que su

implementación, debido a sus altos costos, muy posiblemente debería generar un alto

beneficio en el funcionamiento de los animales (Brand, 2000; Andrews et al., 2005; Furness y

Speakman, 2008). La termogénesis fue estudiada como una de las posibles funciones del

desacoplamiento mitocondrial debido a la gran cantidad de energía en forma de calor disipada

que ocurre como consecuencia de la fuga de protones, no obstante, ya que este proceso ocurre
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tanto en animales ectotérmicos como endotérmicos, se cree que esta podría no ser la única

función (Brand, 2000; Furness y Speakman, 2008).

Se ha observado que el desacoplamiento mitocondrial se acompaña de una disminución en la

cantidad de especies reactivas del oxígeno producidas en el proceso de respiración, por lo

cual, se ha sugerido que dicho mecanismo podría proporcionar una explicación para el

vínculo positivo entre las altas tasas metabólicas y la longevidad en algunos animales

(Furness y Speakman, 2008; Speakman y Selman, 2011, Stier et al., 2014). En resumen,

dicho proceso puede explicar que al mantener altos niveles de respiración mitocondrial

cuando se produce poco ATP es posible reducir la producción de especies reactivas del

oxígeno mientras el metabolismo está elevado (Stier et al., 2014). Las aves y los murciélagos

podrían ser un claro ejemplo de lo anterior, ya que debido a sus altas tasas metabólicas se

esperaría que estos organismos presentaran altos niveles de estrés oxidativo, y por lo tanto,

una menor longevidad, aunque dichos grupos tienden a vivir más tiempo que los animales

homeotérmicos no voladores de un tamaño corporal similar (Munshi-South y Wilkinson,

2010).

Jenni-Eiermann y colaboradores (2014) mencionan que, debido a las altas tasas metabólicas

originadas por volar largas distancias, las aves migratorias podrían mostrar adaptaciones para

establecer límites a la producción de especies reactivas del oxígeno y aumentar la capacidad

antioxidante. Más específicamente, Furness y Speakman (2008) propusieron que el

desacoplamiento mitocondrial podría explicar la relación positiva entre el metabolismo y la

longevidad en las aves. Esto podría explicar la relación positiva y directa entre la distancia de

migración y la longevidad observada en los resultados de esta tesis, pues este mecanismo

permitiría disminuir la producción de las especies reactivas del oxígeno, causadas por la alta

actividad del vuelo, y por lo tanto, disminuir los daños causados por un posible estrés

oxidativo.

Se sabe que la fuga de protones que ocurre en el desacoplamiento mitocondrial es llevada a

cabo por proteínas denominadas UCP (Andrews et al., 2005; Brand y Esteves, 2005), de las

cuales se han encontrado homólogos en algunos grupos de aves e inclusive, se ha visto que la

expresión de la UCP de Gallus gallus protege a las mitocondrias de la levadura contra los

daños causados por las especies reactivas de oxígeno (Raimbault et al., 2001; Vianna et al.,

2001; Talbot et al., 2004; Criscuolo et al., 2005). Sumado a lo anterior, Stier y colaboradores
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(2014) observaron que las aves paseriformes que fueron tratadas con un desacoplador de las

mitocondrias mostraron niveles reducidos de estrés oxidativo inducido por el frío en

comparación con las aves paseriformes no tratadas, por lo cual, se propuso que el

desacoplamiento mitocondrial podría funcionar como un mecanismo que permite a los

animales mantener una homeostasis oxidativa. Sin embargo, de la misma forma que sucede

con la hormesis, se necesita llevar a cabo estudios más específicos para corroborar la idea de

que dicho proceso juega un papel importante en el vínculo directo entre la distancia de

migración y la longevidad en las aves.

El tercer y último mecanismo fisiológico que podría explicar la relación directa y positiva

entre la distancia de migración y la longevidad en las aves corresponde a la ingesta directa de

antioxidantes, pues estas sustancias podrían reducir el daño generado por el estrés oxidativo

producto los períodos largos del vuelo en la migración. El hecho de que el consumo de

antioxidantes juegue un papel importante para contrarrestar los efectos negativos del estrés

oxidativo parece plausible debido a que el forrajeo en las aves es un comportamiento

extremadamente selectivo, por lo cual, la ingesta de ciertos alimentos podría estar

acompañada de algunos beneficios para el funcionamiento del organismo, además de que los

alimentos suelen ser la fuente de varias sustancias químicas con propiedades antioxidantes

(Costantini, 2014). A pesar de que esta idea no se ha estudiado lo suficiente, Alan y

colaboradores (2013) observaron que las aves ingieren diferentes tipos de antioxidantes en

función de las frutas que seleccionan, siendo los tocoferoles los antioxidantes que podrían ser

los más importantes al momento de mitigar el daño oxidativo en las aves durante la

migración. Consistentes con estos resultados, Bolser y colaboradores (2013) sugirieron que

las aves seleccionan frutas con alto contenido de polifenoles y antocianinas durante la

migración para protegerse contra los efectos dañinos del estrés oxidativo causado por los

vuelos de largas distancias. En los sitios de escala del proceso de migración, las aves podrían

seleccionar alimentos que contengan sustancias químicas que les permiten potenciar sus

defensas antioxidantes, y por lo tanto, prepararse para el próximo vuelo, por lo cual, las

condiciones ambientales de estos sitios podrían jugar un papel importante en los desafíos que

impone el estrés oxidativo en las aves migratorias (Costantini, 2014).

Como se mencionó anteriormente, y a favor de la hipótesis de la presente tesis, los posibles

mecanismos fisiológicos que contrarresten los efectos negativos causados por los altos costos

energéticos que la migración impone podrían frenar la disminución en la longevidad debido
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al daño oxidante, siendo la reducción de la mortalidad extrínseca, por parte de la migración,

la causa última de un aumento en la longevidad. Sin embargo, aunque no de manera

excluyente, otros factores relacionados con aspectos de historia de vida podrían ser los

responsables de observar una mayor longevidad en aves migratorias comparadas con las

residentes. Por ejemplo, las aves migratorias, al necesitar grandes recursos energéticos y una

condición física adecuada para emprender largas distancias de vuelo, podrían haber sido

sometidas a una presión selectiva que habría generado una prolongación de los períodos de

crecimiento y edades de la primera reproducción tardías, resultando de manera colateral en

una mayor longevidad. No obstante, existe una carencia de estudios que analicen la relación

entre la distancia de migración y periodos de crecimiento o edades a la primera reproducción,

por lo que este sería un tema de bastante interés para desarrollar en un futuro.

7.2 Efecto del tamaño cerebral en otras variables.

Los análisis de vías filogenéticos permitieron revelar la existencia de relaciones directas entre

el tamaño del cerebro de las aves y otras variables en un mismo modelo hipotético causal.

Los resultados mostraron que la longevidad no se relaciona únicamente con la distancia de

migración, sino que, en línea con estudios anteriores (Sol, 2009; Jiménez-Ortega, 2017;

Minias & Podlaszczu, 2017, Jiménez-Ortega et al., 2020), existe una relación directa y

positiva entre el tamaño del cerebro y la longevidad en las aves, teniendo incluso un

coeficiente de regresión estandarizado más elevado que indica que la variable con una mayor

influencia sobre la longevidad es el tamaño cerebral (Ver figura 4 y 5). Dicha relación otorga

un mayor soporte a la hipótesis del búfer cognitivo, que ya se ha puesto a prueba

anteriormente en aves y que menciona que una de las funciones adaptativas de poseer un

cerebro de tamaño grande, dado un tamaño corporal, es facilitar la construcción de patrones

de comportamiento a través de procesos cognitivos como la innovación o el aprendizaje para

lidiar con las variaciones ambientales que se presenten a lo largo de la vida de un animal,

reduciendo así la mortalidad extrínseca y aumentando las tasas de supervivencia y por lo

tanto la longevidad (Allman et al., 1993; Sol et al., 2007; Sol, 2009). Existen varias hipótesis

que podrían explicar de manera simultánea la relación positiva entre la longevidad y el

tamaño del cerebro en los animales, pero, la que ha recibido un apoyo más sólido, incluso en

las aves, es la hipótesis del búfer cognitivo (Sol, 2009; Minias y Podlaszczuk, 2017). Sin

embargo, hay que considerar que la senescencia en los animales es un fenómeno complejo

que muy probablemente se relaciona con muchas otras variables a pesar de que se tenga en
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cuenta el tamaño del cerebro, como se demostró en este estudio y en el de Jiménez-Ortega y

colaboradores (2020) al observar que el tamaño cerebral en las aves ejerce un efecto indirecto

en la longevidad a través de diferentes rasgos de historia de vida. Sumado a esto, como lo

menciona Sol (2009), el que un cerebro grande se asocie con una mayor longevidad no

necesariamente se puede deber a un aumento en la supervivencia, pues, a pesar de que no se

ha estudiado con detalle, la hipótesis del regulador fisiológico sugiere que los cerebros

grandes otorgan una regulación fisiológica y hormonal más precisa en los organismos que

podrían derivar en periodos de vida más largos.

Por otro lado, los resultados demuestran una relación directa y negativa entre el tamaño del

cerebro y la distancia de migración en las aves, consistente con estudios previos (Winkler et

al. 2004; Sol et al., 2005b, Sol et al., 2010; Vincze, 2016). Se han propuesto dos diferentes

hipótesis para explicar el hecho de que las aves que poseen cerebros más grandes dado un

tamaño corporal migran distancias más cortas. La hipótesis de la disyuntiva energética

sugiere que tanto la migración como el desarrollo y mantenimiento de un cerebro de tamaño

grande son procesos demasiado costosos energéticamente, por lo cual, existe un conflicto

entre estas dos demandas que favorece un proceso de selección direccional (Winkler et al.,

2004; Vincze, 2016). La segunda hipótesis, conocida como la hipótesis de la flexibilidad

conductual, menciona que las aves residentes han desarrollado un tamaño cerebral grande

porque esto les permite hacer frente a las fluctuaciones y cambios bruscos en el ambiente, a

diferencia de las aves migratorias, cuya estrategia sería migrar a ambientes benignos cuando

se requiera (Winkler et al., 2004;  Sol et al., 2005b; Vincze, 2016).

El presente estudio no tuvo como objetivo contrastar las hipótesis anteriores, no obstante,

Vincze (2016) concluyó que tanto la hipótesis de la disyuntiva energética como la hipótesis

de la flexibilidad conductual podrían controlar de manera simultánea la evolución en los

tamaños del cerebro de las aves actuando en ambos extremos separados del espectro

migratorio, es decir, que en las aves residentes son las necesidades cognitivas las que regulan

la evolución del tamaño cerebral mientras que en las aves migratorias son las limitaciones

energéticas. Es importante mencionar que hay una gran cantidad de factores ambientales que

podrían tener un efecto en el tamaño cerebral y el comportamiento migratorio en las aves que

no son considerados debido a cuestiones metodológicas, por lo cual, no debería ser

sorprendente el limitado poder explicativo de la asociación entre las variables.
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7.3 Limitaciones del estudio.

El análisis de vías filogenético es una herramienta que ha sido popularizada dentro del campo

de la biología evolutiva en los últimos años gracias al poder analítico que tiene. Sin embargo,

hay que considerar que este método no elimina las limitaciones para inferir causalidad que se

presentan en los análisis comparados. El análisis de vías filogenético, en lugar de generar

nuevas hipótesis, más bien infiere causalidad con un enfoque basado en el contraste de

hipótesis, por lo cual, los modelos hipotéticos de las relaciones entre las variables se deben

presentar de manera previa y cuidadosa, de manera que estos sean biológicamente

significativos y respaldados por un marco teórico sólido (von Hardenberg y Gonzalez-Voyer,

2013). Sumado a esto, la gran variedad de factores ambientales que pueden actuar sobre el

tamaño corporal, el tamaño cerebral, la longevidad y la distancia de migración en las aves

hace que el poder explicativo de los análisis comparados filogenéticos sea hasta cierto punto

limitado. Sin embargo, contestar preguntas dentro de un contexto macroevolutivo con un

enfoque experimental es prácticamente imposible de llevar a cabo. Los métodos filogenéticos

también se encuentran limitados por los diferentes errores de medición que pueden llevar

consigo los datos de las variables, ocasionando una estimación errónea de los parámetros

estadísticos de los análisis. Por ejemplo, la distancia de migración de las aves muy

probablemente sea una variable difícil de medir tomando en consideración las grandes

diferencias de estrategias implicadas entre especies, poblaciones e individuos.

Una de las principales limitaciones del estudio, y en general del uso de los métodos

comparados filogenéticos, es la cantidad de especies que se integran en los análisis, pues

resulta difícil obtener datos de todos los taxones de un grupo específico. Mientras más grande

y representativa sea una muestra es más plausible sugerir que las relaciones entre las

variables que se observan en los resultados sean un patrón general dentro de un grupo

taxonómico, pues los procesos evolutivos pueden ser diferentes entre órdenes o familias. En

el presente estudio, en ambas bases de datos la familia Anatidae es el grupo con el mayor

número de especies, por lo cual, es posible que los representantes de esta familia jueguen un

papel importante en los resultados obtenidos a partir de los dos análisis de vías filogenéticos

realizados.

Las aves poseen una amplia diversidad de patrones de historia de vida, de longevidad y

variación en el metabolismo energético (Furness y Speakman, 2008). Los mecanismos
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fisiológicos favorecidos en aves por incrementar la longevidad al hacer frente a las exigencias

del proceso de migración pueden diferir entre grupos. Específicamente hablando de aquellos

mecanismos que permiten lidiar con el daño causado por el estrés oxidativo, los animales

presentan una gran variación en los patrones de actividad, por lo cual, es difícil generalizar

los resultados de una especie a otra debido a que la evolución pudo haber favorecido

diferentes estrategias de afrontamiento (Costantini, 2019). Es importante tomar en cuenta que

las poblaciones de aves difieren en su exposición histórica a diferentes fuentes de mortalidad,

pues no todas poseen la misma fisiología o los mismos depredadores (Williams et al., 2006).

Otra limitación del presente estudio es la falta de integración de diversos aspectos de historia

de vida en los análisis, principalmente debido a la dificultad que representa obtener datos

para todas las especies. De acuerdo con la teoría y la evidencia empírica, los animales no

pueden maximizar de manera simultánea los diferentes rasgos de historia de vida, por lo cual,

estos deben compensarse entre sí por medio de un cambio en la asignación de energía

(Speakman y Selman, 2011; Lemaître et al., 2015). Para desenredar las relaciones evolutivas

entre la masa corporal, la masa cerebral, la distancia de migración y la longevidad de las

especies de aves podría ser útil la integración de otras variables que representen rasgos de

historia de vida importantes, como aquellos que tienen que ver con la reproducción, pues se

ha visto que la longevidad es un proceso que debe interpretarse dentro del contexto de la

evolución de la historia de vida (Lemaître et al., 2015). Sin embargo, Jiménez-Ortega y

colaboradores (2020) ya han demostrado que existe una relación directa y positiva entre el

tamaño del cerebro y la longevidad en las aves, aun considerando aspectos de historia de vida

(como la masa del huevo, el tamaño de puesta, el periodo de incubación y la edad al

emplumado) y los efectos alométricos. Se sabe que los animales que desarrollan cerebros más

grandes de lo esperado, dado un tamaño corporal, deben cumplir dicho presupuesto

energético por medio de compensaciones de asignación de energía a otras funciones de

mantenimiento o reproducción (Isler y van Schaik. 2009; Barton y Capellini, 2011;

Gonzalez-Voyer et al., 2016; Sol et al., 2016; Jiménez-Ortega et al., 2020).

Si las aves realmente han desarrollado un mecanismo fisiológico para hacer frente a los

efectos negativos de la migración, y por lo tanto, permitir aumentar la longevidad, este

debería estar siendo afectado por las restricciones y compensaciones energéticas que supone

la teoría de la historia de vida. El incremento de la energía asignada para dichos mecanismos

fisiológicos podría verse reflejado en el decremento en la asignación de energía para otros
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aspectos. Parte de la disyuntiva energética que existe entre el desarrollo de un cerebro grande

y la migración de largas distancias podría deberse también en parte a lo costosos que podrían

ser los mecanismos fisiológicos antes mencionados. Esta idea no es difícil de pensar cuando

se toma en cuenta que procesos como el desacoplamiento mitocondrial conlleva una gran

pérdida de energía debido a la disipación de esta en forma de calor (Brand, 2000; Furness y

Speakman, 2008). Se ha observado que las variaciones en el daño oxidativo y en las defensas

antioxidantes pueden afectar varios rasgos de historia de vida (revisado en Speakman y

Selman, 2011).

Finalmente, los aspectos reproductivos también podrían jugar un papel importante en la

evolución de las relaciones entre las variables analizadas en este estudio. Si una gran parte de

los recursos energéticos son desviados a la reproducción los procesos de mantenimiento de

un organismo, como los mecanismos horméticos o el desacoplamiento mitocondrial, podrían

verse afectados. El número de especies reactivas del oxígeno que se producen podría

aumentar considerablemente en los individuos que asignan una cantidad sustancial de energía

para la reproducción o el crecimiento durante la vida temprana (Lemaître et al., 2015).

Inclusive se ha visto que las especies de aves migratorias asignan más energía a la

reproducción que las especies no migrantes, ya que la migración permite la reproducción en

entornos estacionales con una cantidad abundante de recursos (Lemaître et al., 2015),

resaltando así la importancia de las condiciones ambientales en las asignaciones de energía

por parte de los organismos.

Todas las limitaciones mencionadas anteriormente se pueden sobrellevar con el aumento de

información disponible con el que se pueda contar en algún futuro y con la complementación

de estudios que utilicen tanto métodos descriptivos como experimentales. Sin embargo, los

resultados en el presente trabajo se encuentran respaldados por una buena cantidad de

información y el uso de herramientas analíticas robustas como lo son los métodos

comparados filogenéticos, que han sido mejorados con el paso del tiempo para analizar de

mejor manera los rasgos evolutivos de las especies dentro de un contexto biológico.

8. Conclusiones.

Los resultados del presente estudio revelan por primera vez la existencia de una relación

positiva y directa entre la distancia de migración y la longevidad en las aves considerando la
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influencia del tamaño cerebral y el tamaño corporal, así como las relaciones de parentesco

entre las especies por medio de la inclusión de una filogenia. Dichos resultados son

consistentes con la hipótesis propuesta en el presente trabajo, la cual, propone la idea de que

la migración en las aves podría haber seleccionado la aparición de ciertos mecanismos

fisiológicos que permitan mitigar los efectos negativos acumulados en los organismos debido

a los grandes gastos energéticos y fisiológicos que esta actividad implica, y, como causa

última, favorecer una mayor longevidad debido a la reducción en la mortalidad extrínseca

derivada de los procesos migratorios. Lo anterior podría ser más apoyado en futuros estudios

con la complementación de métodos comparados, descriptivos y experimentales. A su vez, la

inclusión de información que actualmente no se encuentra disponible debido a problemas

metodológicos podría ayudar a profundizar en el tema de investigación, pues la cantidad de

datos disponibles se encuentra limitada para cierto número de especies. Consistente con

estudios previos, los resultados arrojaron una relación directa y negativa entre la masa

cerebral y la distancia de migración (Winkler et al. 2004; Sol et al., 2005b, Sol et al., 2010;

Vincze, 2016). De igual manera, se observó una relación directa y positiva entre la masa

cerebral y la longevidad, reforzando la hipótesis del búfer cognitivo en aves Sol, 2009;

Jiménez-Ortega, 2017; Minias & Podlaszczu, 2017, Jiménez-Ortega et al., 2020). Un

aumento en el número de datos y la inclusión de otras variables informativas de las que se

carece actualmente podrían ser útiles para profundizar en los temas abordados en el presente

estudio, así como para contestar más preguntas de investigación que pudieran generarse a

partir de este estudio.
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10. Material suplementario.

Tabla S1. Análisis PGLS realizados para encontrar posibles problemas de
multicolinealidad al analizar las relaciones entre la distancia de migración, la masa
corporal y la masa cerebral.
Variable de respuesta: Distancia de migración

Variable

independiente

Estimado Error estándar Valor de t Valor de p

Masa corporal 41.747 9.801 4.260 < 0.001

Masa cerebral -79.048 15.109 -5.232 < 0.001

Variable de respuesta: Distancia de migración

Variable

independiente

Estimado Error estándar Valor de t Valor de p

Masa corporal -6.431 3.668 -1.753 0.080

Variable de respuesta: Distancia de migración

Variable

independiente

Estimado Error estándar Valor de t Valor de p

Masa cerebral -19.248 5.596 -3.440 < 0.001

Tabla S2. Análisis PGLS realizados para comparar la relación entre la masa cerebral y
la masa corporal (n = 378 especies) y entre la masa cerebral y la longitud del tarso (n =
260 especies).
Variable de respuesta: Masa cerebral

Variable

independiente

Estimado Error

estándar

Valor de t Valor de p R2 ajustado

Masa corporal 0.600 0.012 48.981 < 0.001 0.864

Longitud del tarso 1.789 0.094 19.107 < 0.001 0.584
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