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Seleccion sexual y coloracion de hembras en aves: un meta-analisis

HIGHLIGHTS

e Realizamos un meta-analisis para investigar si el color de los ornamentos de las hembras
en las aves influye en la preferencia masculina, la calidad de la descendencia y si la

coloracion es una sefial honesta de su condicion.

e Los machos prefieren hembras con ornamentos mas coloridos.

e Encontramos que éstos obtienen un mayor éxito reproductivo al aparearse con hembras

mas coloridas.

e El color de los ornamentos femeninos es una sefal honesta de su condicién, en particular

de la masa vy la respuesta inmune.

e La seleccidn sexual y la sefializacidon honesta son procesos comunes en la evolucién de los
caracteres sexuales en machos y hembras y por tanto la coloracién en hembras no sélo es

resultado de correlaciones genéticas.



RESUMEN

Un problema pendiente para la biologia evolutiva es entender si la seleccidn sexual es un proceso
comun en la evolucién de los caracteres sexuales coloridos de hembras y machos. En aves existen
numerosos estudios publicados que relacionan atributos coloridos de las hembras (tegumentos,
plumaje o huevos) con su condicidn corporal y capacidad reproductiva y las preferencias
masculinas por estos atributos. Sin embargo, no existe una sintesis cuantitativa (meta-analisis) que
evalle la evidencia presente en la literatura sobre el rol de la seleccién sexual en la evolucién de
ornamentos coloridos de las hembras. Por lo tanto el objetivo general de este trabajo es investigar
el papel de la seleccidn sexual en la evolucidn de los ornamentos coloridos de las hembras en las
aves (color de huevo, tegumento y plumaje) mediante una revisién sistematica y un meta-andlisis.
Para ello se evalué de manera particular si 1) hay preferencia de los machos por hembras con
ornamentos mas coloridos, 2) el macho obtiene algun beneficio (directo) al emparejarse con
hembras de ornamentos mas coloridos y 3) la intensidad de los ornamentos en hembras refleja

honestamente la condicién corporal.

Se utilizd el método PRISMA para la buisqueda y seleccion de estudios a incluir en la sintesis
cuantitativa, se obtuvieron los tamafios de efecto y SE por estudio, y se realizaron meta-andlisis

para determinar el tamafo de efecto por especie para los tres objetivos planteados.

Encontramos que los machos prefieren hembras mas coloridas (g=0.68+0.17 SE, 7
especies); ademas, la intensidad de los ornamentos coloridos de las hembras predice el éxito
reproductivo de los machos (éxito de eclosion: r=0.22+0.06 SE (6 especies); éxito de emplumar:
r=0.28+0.09 SE (13 especies); finalmente la ornamentacion femenina es una sefial honesta de su
calidad fenotipica (r=0.27+0.06 SE; 20 especies), es decir s6lo hembras en buena condicién pueden

producir ornamentos mas coloridos.

En conclusién, la evidencia publicada apoya que los machos en las aves prefieren a
hembras mdas ornamentadas y que el color de las hembras refleja honestamente atributos de la
condicidn corporal y éxito reproductivo. Es decir, los atributos coloridos son sefiales honestas de la
capacidad reproductiva que los machos evaltian en el contexto de la seleccidn sexual. Por lo tanto,
la seleccién sexual no es proceso unidireccional sino una fuerza comun en la evolucién de los

rasgos coloridos de machos y hembras.
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CAPITULO |
1. INTRODUCCION
1.1 SELECCION SEXUAL

Darwin (1871) propuso el concepto de seleccién sexual para explicar aquellos caracteres
extravagantes que no pueden ser explicados simplemente por la Seleccidn Natural, tales como los
ornamentos sexuales secundarios que sirven para la eleccidon de pareja y competencia por ésta. Si
bien parece que estos caracteres afectan la supervivencia de los individuos al hacerlos mas
conspicuos a deprededores, los organismos que los despliegan pueden obtener una mayor ventaja
para su éxito reproductivo. La evolucidn por seleccidon sexual de caracteres en los machos ha sido
el foco de investigacion por mucho tiempo; en contraste, la evolucidon por seleccidon sexual de
caracteres en las hembras ha recibido poca atencién. En esta tesis investigué el rol de la seleccion

sexual en la evolucidon de ornamentos coloridos en hembras.
1.2 SELECCION SEXUAL INTRA E INTERSEXUAL

Dentro de la seleccion sexual podemos encontrar dos fuerzas selectivas: Intrasexual e intersexual.
En el primer tipo de seleccion encontramos el despliegue de armamentos de un organismo,
utilizandolo como parte de una competencia entre individuos de un mismo sexo para poder
aparearse con otro del sexo opuesto. Por ejemplo, los elefantes marinos, pelean por un territorio al
cual llegaran las hembras a aparearse, y sélo los machos mds grandes y agresivos podran formar un
harem. Ademas, la competencia entre machos no termina en la cépula sino que continda. En
ciervos machos (Cervus elaphus) la longitud y complejidad de las astas estd relacionada con el
tamafio de los testiculos y la velocidad de los espermatozoides (Malo et al., 2005), lo que significa
que habra una produccion significativa de espermatozoides y la probabilidad de mortandad dentro
del tracto reproductivo de la hembra serd menor. Asi la competencia entre machos no sélo ocurre

hasta antes de la copula, sino también se da post-copula.

La seleccion intersexual estd caracterizada por un individuo que despliega un ornamento y
otro lo elije como pareja. Dentro de la fuerza intersexual se ha propuesto también la eleccién
criptica femenina, en la cual las hembras pueden influir post-cépula sobre el éxito reproductivo de
machos especificos. Todo esto es llevado a cabo a través de sefiales sexuales que son detectadas

por medio del sistema sensorial del organismo. Por ejemplo, en el pajaro africano viuda cola larga



(Euplectes progne), las hembras prefieren a aquellos machos que presentan colas exageradamente
elongadas (Andersson, 1982). En el pez cola de espada (Xiphophorus helleri), el macho muestra un
dimorfismo sexual marcado, exhibiendo un apéndice colorido en la aleta caudal, haciendo
referencia a su nombre. Basolo (1990) evalud las preferencias femeninas por este rasgo: utilizando
machos con diferencias en la longitud de la espada, ella encontré que las hembras prefieren
individuos que presentan una mayor longitud del apéndice. Por lo tanto, la selecciéon intersexual se

asocia a la evolucidn de ornamentos exagerados en el sexo que es elegido.
1.3 MODELOS DE EVOLUCION DE CARACTERES SEXUALES SECUNDARIOS
1.3.1 MODELOS DE FISHER

El tipo de eleccidn de pareja descrito en el pez cola de espada coincide con lo que Ronald Fisher
(1930) propone en su modelo desbocado para tratar de explicar cémo evolucionan los ornamentos
en la poblacién. Fisher plantea que los atributos expresados en los machos evolucionaran en base
a las preferencias femeninas y a los beneficios que ésta puede conseguir; asi machos que posean
un caracter llamativo procrearan una mayor descendencia y las hembras se beneficiaran al obtener
progenie con el ornamento preferido, el cual a su vez influird en el éxito reproductivo de estos
individuos en la etapa adulta. Una vez que la caracteristica se ha fijado en la poblacién, la
preferencia y el atributo coevolucionaran, y el caracter se hard cada vez mas conspicuo hasta que

los costos en supervivencia de producirlo sean mayores a los beneficios en reproduccién recibidos.
1.3.2 MODELO DEL HANDICAP

La preferencia por un ornamento que plantea Fisher se da de manera arbitraria, pues no parte de
alguna condicionante fisica, contrariamente a lo que propone Amotz Zahavi en su principio del
handicap (1975). De acuerdo con este planteamiento, el caracter evoluciona como una sefal
honesta que refleja la calidad y/o genes de los individuos que los despliegan pues el caracter es
costoso en términos de restricciones fisioldgicas y no todos los competidores podran producir o

mantener estos ornamentos exagerados.

Originalmente se interpretaba que no existia una relacién entre la calidad del individuo y la
expresion del atributo ya que el handicap afectaba la supervivencia de los organismos; a pesar de
que todos los individuos podian desarrollar el caracter, la seleccién natural eliminaba a aquellos de

menor calidad que lograban desplegarlo. De acuerdo a este planteamiento solo sobreviven los



machos capaces de mantener el ornamento, convirtiendo esto en una condicionante para ser
seleccionados por las hembras (Soler, 2002). Dos afos después, Zahavi establece que el handicap
funciona sobre la expresién de los ornamentos cuando éstos dependen de la condicion del
individuo. Entonces, los organismos desarrollaran o no el caracter y los que lo desplieguen lo haran
en magnitudes diferentes dependiendo de su calidad pues debido a los costos tan elevados no es
ventajoso para todos los individuos; asi el ornamento puede evolucionar como una sefial honesta
de la calidad del portador (Zahavi, 1977). Por ejemplo, en el bobo de patas azules Sula nebouxii, el
color esta determinado por pigmentos dependientes de carotenoides; particularmente en el
macho este rasgo es utilizado como una sefial honesta de la calidad individual pues en pruebas
experimentales se observé que la dieta afecta el color de las patas y su respuesta inmune, de modo
que a individuos que se les suprimia el consumo de carotenoides sufrian un cambio en el color de
azul turquesa a un azul opaco. Consecuentemente se puede concluir que el color de las patas en el
macho es una sefal honesta de la calidad del portador, pues mantener el caracter implica un costo
elevado y sdlo machos en buena condicidn nutricional despliegan caracteres mas intensos

(Velando et al., 2006).
1.3.3 BENEFICIOS DIRECTOS E INDIRECTOS

Ya que se sabe cémo es que evolucionan las sefiales sexuales, la siguiente cuestion es conocer
cuales son las ventajas de elegir un individuo en base a la intensidad de sus ornamentos. Cuando
un individuo prefiere a un sujeto entre otros puede obtener beneficios directos e indirectos; entre
los primeros encontramos aquellos que mejoren sus probabilidades inmediatas de supervivencia y
reproduccién, tales como territorios de calidad, proporcién de alimento recibido o niveles de
inversién parental. Por ejemplo, en el macho del picogrueso azul (Guiraca caerulea) se ha visto
que machos mas coloridos defienden territorios de mayor calidad donde las presas son
abundantes y, por lo tanto, tienen una mayor tasa de alimentacion a los pollos (Keyser y Hill, 2000)
y asi la hembra, al aparearse con machos mds coloridos, asegurardn la calidad de sus crias. Como
beneficio indirecto se obtienen hijos atractivos (sexy sons, tal como lo propone el modelo
desbocado) y buenos genes, siendo éste un mecanismo de reforzamiento para mantener las
preferencias por las caracteristicas sexuales. Se ha observado que las hembra del pavo real (Pavo
cristatus) aparean con machos que presentan mas ocelos en las plumas de la cola obtienen
descendencia con mayor masa y probabilidad de sobrevivir mas de dos afios (Petrie, 1994). Para

gue se evalie de mejor forma cdmo la progenie se vea beneficiada por los genes heredados es



necesario controlar diversas variables, entre las cuales se encuentra la inversién parental que se
brinda a los pollos. En nuestro ejemplo, el pavo real es una especie lek donde el macho sélo
participa en la cdpula, asi la hembra sélo obtiene los gametos de éste y no otro beneficio material,
no obstante no podemos descartar que un mayor éxito reproductivo pueda deberse a una mayor
inversion por parte de la hembra cuando se aparea con machos atractivos (hipdtesis de asignacion

diferencial).

1.4 COLORACION FEMENINA

Algunos caracteres sexuales secundarios como las caracteristicas estructurales son semi-
permanentes o estaticas ya que presentan poco o ningun tipo de cambio en su expresion durante
la temporada de apareamiento. En contraste algunos caracteres son considerados dindmicos ya
gue su expresion puede cambiar a lo largo de la temporada de apareamiento en relacion a
parametros ecoldgicos y/o fisioldgicos. Ambos rasgos pueden transmitir diferente informacién

sobre la condicidon y calidad del individuo que los porta (Hill et al., 1999; McGraw y Hill, 2003).

La coloracion del plumaje aviar ha sido un punto de debate desde la época de Darwin y
Wallace, ya que este ultimo cuestiond si la teoria de Seleccién Sexual podria explicar las diferentes
variaciones en el color del plumaje de machos y hembras tal y como Darwin proponia (Darwin,
1871). Wallace propuso que la evolucién de la coloracion en hembras deberia estar relacionada
con los habitos de anidacion y el riesgo de depredacién; entonces se esperaria que plumajes
monocromaticos como el marrén se expresen en hembras que incuban en nidos abiertos y que los
plumajes conspicuos prevalezcan en individuos que anidan en cavidades. Sorprendentemente,
pese a la amplia distribucién de hembras coloridas en el grupo de las aves, Wallace descarto la

coloracién femenina como seial sexual (Wallace, 1868).

Para poner a prueba las predicciones hechas por Wallace, Soler y Moreno (2012)
realizaron un estudio donde analizaron los habitats de anidacidon y coloracién del plumaje en
paseriformes europeos. Sus resultados mostraron que el tipo de nido o la atencidon de éste
durante la incubacién no explican los plumajes conspicuos en hembras y que el cambio en los
habitats donde anidan no afectan significativamente el grado de colorido en ésta. Los resultados
de ese estudio sugieren entonces la participacion de otras fuerzas evolutivas en la coloracidn

femenina, entre las que se podria considerar la seleccién sexual.



1.5 COLORACION DEL HUEVO

La variacién en el color del huevo en las aves se ha explicado principalmente por medio del
mimetismo o cripsis contra depredadores y parasitos, aunque otras funciones como filtro solar,
refuerzo al cascardn, regulacién térmica para el embridon o como defensa contra bacterias han sido
propuestas (Underwood y Sealy, 2002; Kilner, 2006). Sin embargo, en los ultimos afios se ha
puesto a prueba la hipétesis del color del huevo como sefial sexual post-copula de la calidad de la
hembra y como herramienta para la asignacion diferencial de cuidado parental por parte del
macho; asi se predice que el macho podria determinar el nivel de inversion parental que le brinde
a los pollos en base a la intensidad del color del huevo (Moreno y Osorno, 2003). Esta hipdtesis
sugiere también que la seleccion sexual podria estar involucrada en la evolucién de la coloracién
del huevo ya que 1) en muchos de los estudios realizados no se ha encontrado evidencia de
mimetismo, sobre todo en especies que ponen huevos azules, verdes, rojos o amarillos; 2) la
deposicién de los pigmentos en el cascarén podria ser costosa pues son moléculas con
propiedades antioxidantes como la biliverdina, bilirrubina y las protoporfirinas; y 3) se ha visto
variacion en la distribucion de los principales pigmentos del huevo (biliverdina y protoporfirinas)
en especies de la misma familia (Moreno y Osorno, 2003). Por lo tanto existe evidencia para

suponer que el color del huevo podria evolucionar como una sefial sexual en aves.



CAPITULO II

2.1 JUSTIFICACION

Durante mucho tiempo se ha establecido que la eleccién de pareja en las aves esta basada segln
las preferencias de las hembras. Diversos autores han propuesto que las hembras también son
seleccionadas por los machos en base a sus ornamentos ya que los ornamentos podrian reflejar su
calidad fenotipica o genética (Amundsen, 2000; Moreno y Osorno, 2003). Sin embargo, pocos han
sido los intentos por estudiar si la seleccidon sexual también esta actuando sobre los caracteres
femeninos (LeBas, 2006; Kraaijeveld et al., 2007; Kraaijeveld y Reumer, 2008; Clutton-Brock, 2007;
Clutton-Brock, 2009). Desde la época de Darwin y Wallace, los atributos de las hembras han
pasado desapercibidos y la evidencia sobre las presiones selectivas que influyen sobre las
preferencias de un atributo son conocidas principalmente por estudios realizados en caracteres de
machos de diferentes especies. Actualmente, no es claro por qué han evolucionado los
ornamentos de las hembras y en particular es necesario entender si la seleccidn sexual es un
proceso comun en la evolucion de los caracteres sexuales en machos y hembras o si la ocurrencia
de caracteres coloridos en hembras es el resultado de correlaciones genéticas resultantes de la

seleccidn de ornamentos en los machos (Lande, 1980; Amundsen, 2000).

Para entender el papel de la seleccion sexual en la evolucién de ornamentos en las
hembras es necesario estudiar si la expresién de atributos coloridos esta relacionada con la
competencia entre hembras, con la eleccidn de pareja por parte de los machos o con los beneficios
que obtienen los machos de aparearse con hembras coloridas. Varios estudios sobre los
ornamentos de las hembras, las preferencias de los machos por estados particulares del caracter
asi como la relacion de los ornamentos de las hembras con su condicién corporal y desempefio
reproductivo se han realizado en distintas especies. Entre los estudios que se han publicado se
manejan diferentes enfoques de estudio, ya que se basan en la condicion de la hembra, beneficios
para el macho y evallan distintos caracteres en ésta, tales como coloracion tegumentaria,
coloracién y patrdn del plumaje y coloracion del huevo. Dichos estudios varian en cuanto al disefio
(descriptivo vs experimental), tamafio de muestra y significancia estadistica. Consecuentemente,
existe la necesidad de realizar una sintesis cuantitativa (meta-analisis) de los resultados de estos
estudios para entender las presiones selectivas que favorecen la evolucién de ornamentos en las
hembras y los posibles beneficios para los machos de aparearse con hembras que despliegan

ornamentos coloridos. Mas auln, la sintesis de la literatura primaria nos permitird identificar lineas



de investigacién con suficiente evidencia y lineas que son necesarias de evaluar sobre el rol de la

seleccién sexual en la evolucién de la coloracién en hembras.

2.2 META-ANALISIS

El meta-analisis es una herramienta que nos permite realizar sintesis cuantitativas de la literatura
primaria al resumir de manera objetiva y numérica los resultados de las pruebas de diferentes
estudios individuales. En el meta-analisis se evalla la magnitud de la relacidn entre dos variables
por el tamafio de efecto y la precisién en la estimacion del tamafio de efecto estd dada por un
intervalo de confianza. Cada estudio tiene un peso otorgado que esta representado por la varianza
de cada tamafio de efecto, asi estudios con una buena precision tienen un mayor peso dentro del
analisis. A diferencia de las revisiones bibliograficas basadas en “conteo de votos” sobre el valor de
p, el meta-analisis nos permite sintetizar de manera cuantitativa la relacion entre dos variables al
estimar un tamafio de efecto a partir de datos publicados considerando tanto el tamafio de
muestra, desviaciones estandar y los sesgos de publicacion (i.e. no publicaciéon de resultados

negativos; Rosenthal, 1991).

Al combinar estudios que presentan una gran variacion entre ellos debido a los distintos
contextos en los que se realizaron, a la diferente metodologia utilizada o al medir diferentes tipos
de respuestas aumenta la variabilidad dentro del andlisis o la heterogeneidad, como es mejor
conocida. Esta variacién puede ser cuantificada y puede ser utilizada como punto base para elegir
el método con el cual se evaluaran los datos: el modelo de efectos fijos o el modelo de efectos
aleatorios. El primero actla bajo el supuesto poco realista de que hay nula heterogeneidad entre
estudios y el segundo considera que los trabajos presentan una variacién entre ellos, siendo éste el

modelo mas realista (Borenstein et al., 2009).

El tamafio de efecto puede ser expresado en diferentes indices, los cuales se clasifican en

tres categorias (Castillo, 2009):

e Coeficientes de correlacion (r). Los valores van de -1 a 1 pasando por el cero.

e Diferencia de medias estandarizada (d, g). Por medio de este estimador se
determina el tamafio de efecto para diferencias entre medias estandarizada de dos
grupos (en este caso, experimental vs control) el cual varia de menos infinito a

menos infinito.



e Riesgo relativo y Odd ratio. Se basan en la comparacién de dos grupos
diferenciados en funcién de la exposicidon o no a un factor ‘causal’, obteniendo una

variable de respuesta dicotdémica (i.e. éxito/fracaso).

En el meta-analisis se pueden incluir todos los tamanos de efecto en una sola sintesis
estadistica (tamafio de efecto global) y de acuerdo con la clasificacién propuesta por Cohen (1988)
pueden ser considerados de bajo, moderado y gran efecto (r= 0.1, 0.3, 0.5 y g= 0.2, 0.5, 0.8,

respectivamente. Nakagawa y Cuthill, 2007).

Finalmente, para que las hipdtesis se apoyen los tamafios de efecto deben ser

significativamente diferentes a cero.

2.3 OBIJETIVOS

El objetivo general de este trabajo es investigar el posible rol de la seleccion sexual en la evolucién
de los ornamentos coloridos en las hembras de aves (color de huevo, tegumento y plumaje)
mediante una revision sistematica y un meta-andlisis. Para ello evaluamos de manera particular si
1) hay preferencia de los machos por hembras con ornamentos mas coloridos, 2) el macho obtiene
algun beneficio (directo) al emparejarse con hembras mas ornamentadas y 3) la intensidad de los

ornamentos en hembras estd reflejando honestamente su condicién corporal.



CAPITULO Il
3. METODOLOGIA

Para la recoleccién de los datos, se utilizd el método PRISMA (por sus siglas en inglés Preferred
Reporting Items for Systematic Reviews and Meta-Analyses; Moher et al. 2009), el cual consta de

tres etapas basicas: BuUsqueda bibliografica, seleccion de datos y sintesis cuantitativa de éstos

(Figura 1).
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Figura 1. Etapas para revision sistematica y meta-andlisis (En base a Moher et al., 2009).




3.1 Busqueda bibliogrdfica

Se consultaron revistas electronicas del area de la conducta animal a través del portal de la
Direccidn General de Bibliotecas de la Universidad Nacional Auténoma de México y del buscador
Google Schoolar tales como Animal Behaviour, Behavioral Ecology, Journal of Avian Biology entre

otras (ver Apéndice del Anexo 1, Tabla 1).

Para la exploracion de los estudios se usaron las siguiente palabras clave: “female
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ornament”, “female ornamentation”, “female traits”, “female quality”, “female condition”, “female
attractiveness”, “female color”, “female colour”, “female coloration”, “male choice”, “eqg color”,
“egg colour", “egg coloration”, “blue-green eqg”, “colorful eqg”, “male preference”; asi como

revisiéon ascendente (a partir de citas bibliograficas de los articulos consultados).

3.2 Elegibilidad

Para la inclusién de los estudios en el proyecto se consideréd que se presentaran reportadas las
pruebas estadisticas y tamafios de muestra sobre correlaciones entre el color de la ornamentacién
femenina y algin parametro de su condicion (tales como masa corporal, capacidad antioxidante y
respuesta inmune); entre el color y desempefio reproductivo de la hembra; o bien que se
presentaran datos cuantitativos sobre preferencias de machos por ornamentos femeninos. Todos

aquellos estudios que no contaran con alguno de estos puntos fueron excluidos.

Asimismo, varios estudios fueron incluidos en mas de un meta-analisis pues evaluaban

multiples objetivos (ver Apéndice del Anexo 1, Tablas 2,3y 4).

3.3 Sintesis cuantitativa de los datos

Se obtuvieron tamafios de efecto, varianza y error estandar por estudio y por especie. Para su
calculo se utilizaron los valores de correlacion entre las variables, tamafos de muestra y valores de
los diferentes estadisticos empleados mediante la conversidon a los estimadores de tamafio de
efecto si fuese necesario (Nakagawa y Cuthill, 2007; Borenstein et al., 2009; Soma y Garamszegi,

2011; ver las formulas en el Apéndice del Anexo 2).

Cuando se presenté mds de un tamafo de efecto por estudio se promediaron los tamafios
de efecto y varianzas para evitar la sobre representacién. Para promediar los tamafios de efecto se

utilizé un coeficiente de covarianza de 0.5 con el cual no se asume arbitrariamente si las variables a



promediar estan totalmente relacionadas o no (Borenstein et al., 2009). En el caso del andlisis de la
respuesta inmune de la hembra en relacién al color de sus ornamentos el factor de covarianza
cambid de acuerdo al tipo de respuesta que se midié (Fitohemaglutinina “PHA” para respuesta en
células T, vacuna tétanos para evaluar respuesta humoral y cantidad de inmunoglubulinas en
sangre) y el cual fue obtenido a partir de la literatura (Hasselquist et al., 2007; Gonzalez-Braojo et
al., 2013). Se utilizé6 un modelo aleatorio y se incluyé el tipo de ornamento (huevo, tegumento,
plumaje) como variable moderadora. El uso de variables moderadoras (equivalentes a un factor
fijo en un andlisis de varianza) nos permite en este caso identificar diferencias en los tamafios de

efecto de las variables de respuesta en relacién al tipo de ornamento.

Todos los tamafios de efecto fueron graficados en un forest plot en el cual el eje de las x
representa el tamafio de efecto y el eje de las y muestra cada especie o estudio analizado. El
cuadrado representa el tamano de efecto y los bigotes el intervalo de confianza del 95%. El
tamano del cuadrado es inversamente proporcional a la varianza observada en el estudio. Si el
intervalo de confianza no cruza el cero el tamafio del efecto es estadisticamente significativo e
indica que el color estd relacionado con el pardmetro evaluado. Al final del grafico se muestra el
tamafio de efecto global del andlisis con un diamante y su varianza esta representada por el

tamano del diamante.

Para la evaluacidn cuantitativa de los datos se llevaron a cabo diferentes meta-analisis, los
cuales se realizaron en el programa R, paquete metafor, una coleccidon de funciones que nos
permiten realizar meta-analisis a partir de modelos de efectos fijos o aleatorios, e incluir variables
moderadoras (Viechtbauer, 2010). Para determinar los tamafos de efecto globales se utilizaron los
tamafios de efecto promediados por especie y por estudio. Esto ultimo con el fin de evaluar si
diferencias en el tamano de muestra modificaban la magnitud del tamafio de efecto obtenido en

los meta-analisis.

Finalmente se aplicaron pruebas de heterogeneidad para evaluar la variabilidad entre
estudios y el sesgo de publicacién como una medida de la robustez del meta-analisis, utilizando el
grafico de embudo (funnel plot) y Fail-Safe Number de Orwin (Borenstein et al., 2009); todos ellos
realizados en el paquete metafor. El grafico de embudo representa el tamafo de efecto (en el eje
de las x) frente al error estandar (en el eje de las y), cada uno de los estudios esta representado por
un punto los cuales, en conjunto, formaran una nube; hacia la boca del embudo (parte inferior del

grafico) se encuentran representados los estudios que son de baja potencia (error estandar). A



medida que el poder de los estudios se incrementa, los estudios van a orientarse hacia el tamafio
de efecto global observado, el cual esta representado por una linea continua oscura en el centro;
los estudios que posean un gran tamafio de muestra y, por lo tanto, pequefios errores estandar se
encontraran en la parte superior o punta del embudo (Borenstein et al., 2009). El andlisis de Fail-
Safe Number o andlisis de Orwin permite calcular la cantidad de estudios faltantes que serian
necesarios para revertir la conclusion de que existe una relacién significativa y para su célculo
considera el nimero de estudios incluidos en el meta-analisis y el tamafio de efecto global

(Rosenberg, 2005).

Meta-andlisis 1: Preferencia masculina por hembras con ornamentos mds coloridos

En este analisis se incluyeron aquellos estudios en los que manipulaban el color de los ornamentos
de las hembras y evaluaban la preferencia de los machos por éstas, registrando el tiempo frente a
las hembras o las tasas de cortejo y cdpulas. Los tamafios de efecto se calcularon como g de

Hedges, el cual es un estimador a partir de la diferencia de medias entre grupos.

Meta-andlisis 2: Beneficios del macho al aparearse con hembras mds coloridas

Para esta evaluacidn se utilizaron datos descriptivos donde los beneficios fueron representados por
el éxito reproductivo. Se incluyeron estudios que reportaran la relacidn entre color de la hembray
el numero de huevos eclosionados o polluelos emplumados. Los tamafios de efecto se expresaron
como valores de correlacién, que van de uno a menos uno, pasando por el cero. Si bien la
correlacién no es el mejor estimador dada la naturaleza binomial/poisson de la variable de
respuesta, varios autores (Yasukawa et al., 2010; Soma y Garamszegi, 2011) sugieren el uso de r
(correlacién) como tamaiio de efecto para este tipo de datos. En este analisis se utilizaron como
variables moderadoras el tipo de ornamento y el tipo de éxito reproductivo (éxito de eclosién de
los huevos y el éxito de que los pollos emplumen). Este andlisis permite determinar si el tamafio
de efecto de la relacién color/éxito reproductivo varia de acuerdo al tipo de ornamento y tipo de

beneficio medido.



Meta-andlisis 3: Intensidad de los ornamentos en hembras como sefial honesta de su condicion

corporal

Para este analisis se incluyeron aquellos estudios en los que se evaluaba la condicidn de las
hembras en relacién a la intensidad de algun atributo colorido de manera descriptiva. Los tamafios
de efecto se expresan como valores de correlacién. Para la evaluacion por especie, se realizaron
dos analisis: 1) tamafos de efecto promediados en base al ornamento estudiado (huevo,
tegumento, plumaje) y 2) de acuerdo al pardmetro de condicién que evaluaban (masa, capacidad

antioxidante y respuesta inmune).



CAPITULO IV

4. RESULTADOS

Se encontraron 83 estudios que evaluaban la posible relacion entre la expresidon de un rasgo
colorido de las hembras y algin pardmetro de su condicidn (masa corporal, capacidad antioxidante

y respuesta inmune); su desempefio reproductivo; o preferencias masculinas.

En la sintesis cuantitativa sdlo se incluyeron 39 estudios de 28 especies, de las cuales 25 poseen un
sistema de apareamiento mondégamo y 3 un sistema poligamo facultativo; con respecto al tipo de
cuidado parental encontramos que 27 especies brindan cuidado biparental a la descendencia y en
1 especie sélo la hembra cuida de los pollos. En cuanto al tipo de pigmento presentes en la
coloracién de los diferentes ornamentos evaluados, 2 especies fueron incluidas en dos tipos de
coloraciones distintas ya que difieren en los rasgos analizados, éstas fueron el estornino pinto
(Sturnus vulgaris) y golondrina bicolor (Tachycineta bicolor). Se encontraron 15 especies con
ornamentos coloridos por medio de carotenoides, 6 especies con coloracidn a base de melaninas,
2 especies con coloracion a través de porfirinas, 2 especies con coloracidn estructural y 4 especies
que presentaban una combinacién entre dos tipos de coloracidn (ver Apéndice del Anexo 3, Tabla

1),

Preferencia masculina por hembras con ornamentos mds coloridos

Encontramos 8 estudios de 7 especies que evaluaban experimentalmente la coloracién de la
hembra (tegumentaria y de plumaje) y las preferencias de los machos hacia éstas (Figura 2). El
tamafio de efecto global para la relacion entre las preferencias del macho y la coloracion femenina
fue significativamente mayor de cero (Tabla 1), lo que significa que los machos prefieren a
hembras con ornamentos mas coloridos. Al utilizar el tipo de ornamento como variable
moderadora observamos que tanto el plumaje como el tegumento presentaron un tamaio de

efecto mayor a cero, siendo el primero mayor que el segundo.

Encontramos heterogeneidad entre estudios, aun después de incluir el tipo de ornamento como
variable moderadora (Q= 12.59, p= 0.05). Ademas encontramos sesgo de publicacion (Figura 3) ya
que la nube de puntos que reflejan los estudios analizados no se encuentran distribuidos
homogéneamente dentro del embudo, causando la asimetria de la figura. No obstante, el analisis

de Fail-safe number arrojé que hacen falta 19 (271%) estudios no publicados con resultados



negativos para invalidar el meta-analisis lo que significa que aunque exista sesgo, el resultado del

analisis es de gran robustez.

Tabla 1. Tamafios de efecto (g de Hedges) + IC 95% de la relacidn entre los ornamentos femeninos y la preferencia de los
machos por hembras coloridas por especie (n=7). El nimero entre paréntesis refiere al nimero de tamafios de efecto

usados en el analisis.

Meta-analisis Tamaiio de Efecto SE z p IC [95%]
General (7) 0.68 0.17 3.97 <0.0001 0.34-1.01
Variables moderadoras
Plumaje (4) 0.88 0.22 3.92 <0.0001 0.44-1.32
Tegumento (3) 0.48 0.22 2.21 0.03 0.05-0.90
Especie Ornamento Tamano de efecto [IC 95%]
Petronia petronia Plumaje -
Panurus biarmicus Plumaje — = .
Spinus tristis Tegumento l—-—I—l
Luscinia 5. svecica Plumaje |—-—|
Sula nebaouxii Tegumento P—.—|
Aptenodytes patagonicus Plumaje n—-—-—|
Gallus gallus Tegumento -
Tamafio de efecto global U
[ I |
1.00 0.00 1.00

Figura 2. Tamafios de efecto + 95% Cl de la relacion entre la coloracién de los ornamentos femeninos y la preferencia de
los machos por hembras coloridas por especie.




Figura 3 Funnel-plot para el meta-analisis entre la relacion entre la coloracién de los ornamentos femeninos y la
preferencia de los machos por hembras coloridas por especie.

Beneficios del macho al aparearse con hembras mads coloridas

Al analizar el éxito reproductivo de las hembras en relacién con el color de sus ornamentos por

especie, obtuvimos 14 tamarios de efecto de 18 estudios (Figura 4).

Encontramos un tamano de efecto global mayor que cero lo que refleja que las hembras
reflejan su capacidad reproductiva a través del color de sus ornamentos. Asimismo encontramos
gue los tamanos de efecto para el éxito de eclosidén de los huevos y de que los pollos emplumen
fueron mayores a cero, es decir, la coloracidon de los atributos femeninos predicen el éxito
reproductivo que los machos podrian obtener al aparearse con hembras ornamentadas (Tabla 2).

La variabilidad observada entre estudios no fue significativa (Q= 9.51, p= 0.15), es decir, el
efecto es similar en especies diferentes.

Ademas encontramos sesgo de publicaciéon (Figura 5) ya que la nube de puntos que
reflejan los estudios analizados no se encuentran distribuidos homogéneamente alrededor del
estimador central. El andlisis de Orwin mostré la falta de 5 estudios no publicados con resultados
negativos para invalidar nuestro meta-analisis. Es decir 36% mas tamafios de efecto nulo restarian
robustez a la conclusion de que los ornamentos femeninos predicen el éxito reproductivo que los

machos pueden obtener al aparearse con hembras mas coloridas.



Tabla 2. Tamafios de efecto (correlacién) £ IC 95% de la relacién entre los ornamentos femeninos y el éxito reproductivo
de los machos por especie (n=19, tipo de éxito reproductivo como variable moderadora). El nimero entre paréntesis

refiere al nimero de tamafios de efecto usados en el analisis.

Meta-analisis Tamano de Efecto SE z p IC [95%]
General (14) 0.27 0.07 3.59 0.0003 0.12-0.42
Exito de eclosién (6) 0.22 0.06 3.91 <0.0001 0.1-0.33
Exito de emplumar (13) 0.28 0.09 3.14 0.0017 0.10-0.45
Especie Tamafo de efecto [IC 95%]
Cardinalis cardinalis i—-—|
Sturnus unicolor b—I—|
Sturnus vulgaris |—.—-—|
Ficedula albicaollis l—‘-‘—'
Ficedula hypoleuca l—-—-—l
Parus major l—l—l
Tachycineta bicolor ——
Hirundo rustica erythrogaster —a—
Falco naumanmhl I-I—|
Caoracias garrulus »——-—.
Tyto alba —
Megadyptes antipodes ——
Rissa tridactyla .——-—|
Tamafio de efecto global -
[ | ]
-1.00 0.00 1.00

Figura 4. Tamafios de efecto + 95% Cl de la entre los ornamentos femeninos y el éxito reproductivo de los machos por
especie.
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Figura 5. Funnel-plot para el meta-analisis entre la relacion entre los ornamentos femeninos y el éxito reproductivo de

los machos por especie.

Al promediar los tamainos de efecto por estudio obtuvimos 7 tamafios de efecto finales
para la evaluacién del éxito de eclosién y 15 para el éxito de emplumar (Tabla 3, Figura 6). El
tamafio de efecto global para ambos tipos de éxito reproductivo fue mayor que cero. Al utilizar el
tipo de ornamento como variable moderadora, el color del plumaje se asocia positivamente con el

éxito de eclosion y para el éxito de emplumar el color del plumaje y del tegumento (Tabla 3).



Observamos también heterogeneidad entre estudios (Q=30.97, p=0.006). El sesgo de
publicacion (Figura 7) pudo ser observado por medio del grafico de embudo y a su vez el andlisis
de robustez de sesgo, Fail-safe number, predice la falta de 1 estudio negativo realizado y no
publicado para invalidar el meta-analisis de éxito de eclosion y 8 (53%) para el meta-analisis de

éxito de emplumar.

Tabla 3. Tamafios de efecto (correlacion) + IC 95% de la relacion entre los ornamentos femeninos y el éxito reproductivo
de los machos por estudio y sus variables moderadoras. El nimero entre paréntesis refiere al nimero de tamafios de

efecto usados en el analisis.

Meta-analisis Tamaiio de SE z p IC [95%]
Efecto
Exito de eclosién (7) 0.21 0.05 3.97 <0.0001 0.17-0.31
Variables
moderadoras
Huevo (2) 0.13 0.11 1.18 0.24 -0.09-0.36
Plumaje (5) 0.23 0.06 3.82 0.0001 0.11-0.35
Exito de(f:)’p'“mar 0.31 0.09 3.32 0.0009 0.13-0.50
Variables
moderadoras
Huevo (3) 0.27 0.21 1.30 0.19 -0.14-0.67
Tegumento (2) 0.65 0.25 2.56 0.01 0.15-1.15
Plumaje (10) 0.26 0.11 2.29 0.02 0.04-0.49




Estudio (Autor y Afio) Ornamento Tamario de efecto [IC 95%]

Kristy Grim 2007, Huevo rrI—|
Matysiokovd y Reme 2011, Plumaje |_,-_|
Jawor et al. 2004, Plumaje l—-—i
Morales et al. 2007, Plumaje o
Tella et al. 1997, Plumaje Ha
Hargitai et al. 2008, Huevo (S S
Komdeur et al. 2005, Plumaje e
Tamario de efecto global -
| i |
-1.00 0.00 1.00
a)
Estudio (Autor y Afio) Ornamento Tamafio de efecto [IC 95%]
Kristy Grim 2007 Huevo A —
Morales et al 2008 Huevo —p—i
Roulin 1999 Plumaje —_
Massaron ef al. 2003 Tegumento ——
Silva et al. 2008 Plumaje .—.-—.
Bentz y Siefferman 2013 Plumaje r...—..—..
Morales et al. 2007 Plumaje |—.—-—a
Alvarez 2004 Plumaje —_—
Ledaire et al. 2011 Tegumento ,__._,
Safran y McGraw 2004 Plumaje —_
Tella etal. 1997 Plumaje o
Lépez-Rull et al. 2007 Plumaje -
Morales et al 2006 Huevo —a
Komdeur et al. 2005 Plumaje |
Pape etal. 1293 Plumaje HH
Tamafio de efecto global -
] ] 1
-1.00 0.00 1.00
b)

Figura 6. Tamafios de efecto + 95% Cl de la entre los ornamentos femeninos y el éxito reproductivo de los machos por
estudio; a) éxito de eclosion, b) éxito de emplumar. Si el intervalo de confianza no cruza el cero el tamario del efecto es

estadisticamente significativo e indica que el color esta correlacionado con el rasgo.
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b)

Figura 7. Funnel-plot para el meta-analisis entre la relacidn entre los ornamentos femeninos y el éxito reproductivo de

los machos por estudio; a) éxito de eclosidn, b) éxito de emplumar.

Intensidad de los ornamentos en hembras como sefial honesta de su condicion corporal

Se encontraron 27 estudios que mostraban correlaciones entre un ornamento colorido y
algin parametro de la condicién de la hembra y se obtuvieron 20 tamanos de efecto al promediar
por especie (Figura 8). El tamano de efecto global para la relacion entre la condicién de la hembra
y la intensidad del ornamento colorido fue diferente de cero (r=0.27, £0.05 SE, p<0.001). Para un
correcto analisis por especie, se promediaron las correlaciones utilizando como variables

moderadoras el 1) tipo de ornamento y 2) tipo de parametro de condicion evaluado (Figura 9).



Para el primer caso se obtuvo un tamafio de efecto global de 0.29 (+0.06 SE, p<0.001) y

para el segundo 0.25 (+0.05 SE, p<0.001). Es decir no hay diferencias significativas en el calculo del

tamanio de efecto global por el tipo de agrupamiento de los datos.

Encontramos una heterogeneidad entre estudios de Q= 69.98, (p=<0.0001). Si bien encontramos

sesgo de publicacidn (Figura 10) el Fail-safe number sugiere la falta de 7 estudios no publicados

con resultados negativos para invalidar nuestro meta-analisis, es decir 35% mas tamafios de efecto

nulo restarian robustez a la conclusién de que los ornamentos femeninos indican honestamente la

condicién de las hembras.

Especie Tamario de efecto [IC 95%]
Petronia petronia .—l—|
Cardinalis cardinalis S
Sturnus unicolor ——

Sturnus vulgaris .—-—.
Sialia sialis L
Luscinia 5. svecica ——
Ficedula albicollis —a
Ficedula hypoleuca —-——
Troglodytes aedon ——
Cyanistes caeruleus il
Tachycineta bicolor i~
Falco naumanni -
Sula nebouxii —a—
Phaethon rubricauda l—i—|
Megadyptes antipodes s
Larosternainca .—-—.
Larus delawarensis .—-—|
Rissa tridactyla ——
Gallus gallus -
Chloephaga picta leucoptera '—'—i
Tamano de efecto global -

| i |

-1.00 0.00 1.00

Figura 8. Tamafios de efecto + 95% Cl de la entre la condicidn de la hembra y la intensidad del ornamento colorido por

especie.



Especie Ornamento Tamado de efecto [IC 95%]
Petronia petronia Plumaje ——
Cardinalis cardinalis Plumaje z ——
Cardinalis cardinalis Tegumento ———

Sturnus unicolor Huevo -
Sturnus vulgaris Plumaje —.
Sialia sialis Huevo ——
Sialia sialis Plumaje N
Luscinia s. svecica Plumaje ——
Ficedula albicollis Huevo -
Ficedula hypoleuca Huevo —.
Ficedula hypoleuca Plumaje —
Troglodytes asdon Huevo ——
Cyanistes caeruleus Huewvo D
Tachycineta bicolor Plumaje o -
Falco naumanni Plumaje e
Sula nebouwxi Tegumento —
Phaethon rubricauda Plumaje ——
Megadyptes antipodes Tegumento ——
Larosterna inca Plumaje P
Larus delawarensis Huevo —a
Larus delawarensis Huevo ——
Rissatridactyla Tegumento —.
Gallus gallus Tegumento D e
Chloephaga picta leucoptera Plumaje —
Chloephaga picta leucoptera Tegumento S
Tamafio de efecto global -
[ 1 1
a ) 1.00 0.00 1.00
Especie Condicién Tamafio de efecto [IC 95%]
Petronia petronia Masa ——
Cardinalis cardinalis Masa i
Sturnus vulgaris Masa —.—
Sialia sialis Masa i
Luscinia 5. svecica Masz ——
Ficedula albicallis Masa i
Ficedula albicollis Respuesta Inmune ——
Ficedula albicollis Capacidad Antioxidante ——y
Ficedula hypoleuca Masa ey
Flcedula hypoleuca Respuesta Inmune ——
Ficedula hypoleuca Capacidad Antioxidante ———
Troglodytes asdon Masa ——
Cyanistes caeruleus Masa R
Cyanistes caeruleus Respuesta inmune ——
Tachycineta bicolor Respyesta Inmune -
Falco naumanni Masa -
Sula nebouxii Capacidad Antioxidante  ——
Phaethon rubricauda Masa ——
Megadyptes antipodes Masa s 2
Larosternainca Masa e
Larus delawarensis Masa e
Larus delawarensis Respuesta Inmune ——
Rissa tridactyla Capacidad Antioxidante —
Gallus gallus Masa L
Chloephaga picta leucoptera Masa —
Chloaphaga picta laucoptera Capacidad Antioxidante ——
Tamaiio de efecto global |-
| | |
-1.00 0.00 1.00

b)

Figura 9. Tamafios de efecto + 95% Cl de la entre la condicidn de la hembra y la intensidad del ornamento colorido por

especie y sus moderadoras; a) ornamento, b) tipo condicion
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Figura 10. Funnel-plot para el meta-analisis entre la relacién entre la condicidn de la hembra y la intensidad del

ornamento colorido por especie; a) ornamento, b) tipo condicion.




Al evaluar los tamafios de efecto promediandolos por estudio se obtuvieron 34 tamafios

de efecto finales. El resultado global para la relacion entre la condicion de la hembra y la intensidad

del ornamento colorido fue 0.28 (+0.05 SE, p<0.0001), significativamente diferente de cero (Figura

11).
Estudio (Autor y Afio) Condicién Ornamento Tamafio de efecto [IC 35%]
Hanley y Doucet 2009 Masa Huevo —
Kristy Grim 2007 Masa Huevo =
Siefferman et al. 2006 Masa Huevo ——
Walters y Getty 2010 Masa Huevo ——
Ldpez-Rull etal. 2008 Masa Huevo ——
Martinez-de |a Punte et al. 2007 Masa Huevo, —a—
Pilastro etal. 2003 Masa Plumaje ——
Gladbach et al. 2010 Masa Plumaje e
lMassaron et al. 2003 Masa Tegumeto P
Parn et al. 2005 Masa Plumaje —=—
Velando et al. 2001 Masa PIumaJe Ho |
Jawor et al. 2004 Masa Plumaje e
Jawor et al. 2004 Masa Tegumento !
Cornwallis y Birkhead 2007 Masa Tegumento i
Siefferman y Hill 2005 Masa Plumaje HH
Tellaetal. 1997 Masa Plumaje HiH
Yeity Jones 2003 Masa Plumaje i
Morales et al. 2006 Masa Huevo ———
Komdeur et al. 2005 Masa Plumaje -
Amundsen etal. 1997 Masa Plumaje ——
Hanley y Doucet 2009 Respuesta Inmune Huevao s
Hanley y Doucet 2009 Respuesta Inmune Huevo |
Moreno et al. 2005 Respuesta Inmune Huevo HEH
Martinez-de la Punte et al. 2006 Respuesta Inmune Huevo i
Bentz y Siefferman 2013 Respuesta Inmune Plumaje ————-
Morales et al. 2007 Respuesta Inmune Plumaje —
Hargitai et al. 2008 Respuesta Inmune Huevo —_
Morales etal. 2009 Capacidad Antioxidante Tegumento —
Morales etal. 2008 Capacidad Antioxidante Huevo -
Gladbach et al. 2010 Capacidad Antioxidante Tegumento —-—
Gladbach et al. 2010 Capacidad Antioxidante Plumaje ——
Leclaire etal. 2011 Capacidad Antioxidante Tegumento ——
Hargitai et al. 2008 Capacidad Antioxidante Huevo ——
Moreno et al. 2006 a) Capacidad Antioxidante Huevo : [E——

- -
Tamafio de efecto global :

[ I 1
-1.00 0.00 1.00

Figura 11. Tamafios de efecto + 95% Cl de la entre la condicién de la hembra y la intensidad del ornamento colorido por

estudio. Si el intervalo de confianza no cruza el cero el tamafio del efecto es estadisticamente significativo e indica que el

color esta correlacionado con el rasgo. Las variables a lo largo del eje Y representan los especies analizadas.
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Figura 12. Sesgo de publicacion de la relacidn entre la condicién de la hembra y la intensidad del ornamento colorido por

estudio.



Tabla 4. Tamafios de efecto (correlacion) + IC 95% de la relacién entre la condicidon de la hembra y la intensidad del
ornamento colorido por estudio y sus variables moderadoras (n=34). El nimero entre paréntesis refiere al nimero de

tamafos de efecto usados en el andlisis.

Meta-analisis Tamaiio de Efecto SE z p IC [95%]
General (34) 0.28 0.05 5.09 <0.0001 0.17-0.38
Capacidad 0.17 0.13 1.35 0.18 -0.08- 0.42

Antioxidante (7)

Variables moderadoras

Huevo (3) 0.15 0.31 0.48 0.63 -0.46-0.76
Plumaje (1) -0.09 0.42 -0.22 0.83 -0.91-0.73
Tegumento (3) 0.22 0.24 0.90 0.37 -0.26- 0.69
Respuesta Inmune (7) 0.32 0.13 2.47 0.01 0.07-0.57
Variables moderadoras
Huevo (5) 0.02 0.08 0.28 0.78 -0.14-0.18
Plumaje (2) 0.71 0.12 6.01 <0.0001 0.48-0.94
Masa (20) 0.30 0.07 4.21 <0.0001 0.16-0.43
Variables moderadoras
Huevo (7) 0.21 0.10 2.05 0.04 0.01-0.42
Plumaje (10) 0.30 0.08 3.42 0.0006 0.13-0.47
Tegumento (3) 0.48 0.16 3.04 0.0024 0.17-0.79

Encontramos que los atributos coloridos femeninos estdn relacionados positivamente con
aspectos claves de la condicién: peso (color de huevo, tegumento y plumaje) y respuesta inmune
(Unicamente plumaje); sin embargo, contrario a lo que esperdbamos, el color de los ornamentos

evaluados no tuvieron relacion alguna con la capacidad antioxidante (Tabla 4).

Se encontré heterogeneidad entre estudios (Q= 145.12, p<0.0001); ademads se encontrd
sesgo de publicacién (Figura 12) ya que la nube de puntos resulté deformada, pues los estudios
tendieron a disponerse con respecto al estimador central. El andlisis de Fail-safe number arrojé que
hacen falta 13 estudios no publicados con resultados negativos para invalidar el analisis. Es decir
38% mds tamafios de efecto nulo restarian solidez a la conclusién de que los ornamentos

femeninos indican honestamente la condicion de las hembras.

Finalmente, en ninguno de los analisis realizados se observéd un incremento en la

estimacién del tamafio de efecto a causa de la pseudoreplicacién de autores o especies.



CAPITULO V

5. DISCUSION

Tradicionalmente se ha establecido que la eleccidn de pareja en las aves estd basada segun las
preferencias de las hembras. Sin embargo éstas también podrian ser seleccionadas por los machos
en base a sus atributos coloridos ya que a través de estos rasgos los machos podrian obtener
informacién sobre la calidad genética, fenotipica y por tanto sobre la capacidad reproductiva de las
hembras. Al poner a prueba estas hipdtesis, encontramos que las hembras con atributos mas
coloridos son preferidas por los machos, ademas estos carcateres pueden predecir el éxito
reproductivo que puede alcanzar su pareja y que las hembras reflejan su condicién de manera
honesta a través de la intensidad del color de sus carateres. Estos resultados sugieren que la
evolucion de ornamentos coloridos por selecciéon sexual es un proceso comun entre machos y

hembras.

Preferencias masculinas

De acuerdo con nuestros resultados encontramos que las hembras con rasgos mdscoloridos son
mas preferidas sobre aquellas con rasgos pélidos pues el tamaiio de efecto observado es de un
valor alto de acuerdo con la clasificacion de Cohen (g=0.68, p<0.0001). Mas aun, los resultados
sugieren fuertemente una relacion causa-efecto entorno al color y la preferencia ya que los
estudios considerados para el andlisis son Unicamente trabajos que manipularon
experimentalmente la coloracién de las hembras. Entonces, si las hembras con ornamentos son
mas preferidas por qué no todas presentan atributos coloridos. La respuesta que se ha planteado
a esta pregunta resulta ser la expresidon de ornamentos sexuales dependientes de la condicidn, los
cuales podran ser desplegados sdlo por individuos que sean capaces de mantenerlos tal como lo

sugiere el principio del handicap y como también encontramos en este trabajo.

Intensidad de los ornamentos en hembras como sefial honesta de su condicion corporal

Nuestros resultados sugieren que los ornamentos de las hembras son una sefial honesta de su
calidad fenotipica (r=0.27, p<0.001), como se ha encontrado en muchos estudios en machos. Es
decir, sélo hembras en buena condicién pueden producir ornamentos mas coloridos. De acuerdo
con la hipodtesis de Hamilton y Zuk (1982), los caracteres sexuales secundarios con colores

brillantes como los plumajes de las aves son indicadores honestos de resistencia a pardasitos vy al



aparearse con individuos no parasitados se heredarian los genes resistentes a infecciones
parasitarias. Esta idea se ha puesto a prueba en un sinnimero de estudios manipulando atributos
masculinos en aves y distintos grupos animales mas (Zuk et al., 1990; Folstad y Karter, 1992;
Hamilton y Poulin, 1997; Mgller et al., 1999), sin embargo pocos son los trabajos que abordan esta
conjetura en hembras (Roulin et al., 2001). En este estudio encontramos una correlacién entre la
coloraciéon del plumaje y la respuesta inmune de las hembras. Se ha observado que aves
parasitadas con coccidas no son capaces de asimilar los carotenoides (Olson, 1996; Hill y Brawner,
1998) y que pardsitos externos como piojos, garrapatas, moscas o dacaros afectan el color
expresado en los organismos (Figuerola et al.,, 2003). Ademas se ha encontrado también que
diferentes enfermedades pueden disminuir la coloracidn del plumaje, tales como la viruela aviar o
la conjuntivitis micopldsmica (Senar, 2004). Consecuentemente, se esperaria que en los machos
evolucionen preferencias de apareamiento por hembras que presentan un plumaje con colores
mas vivos ya que tendran una mejor resistencia a parasitos y enfermedades y ésta puede ser
heredada a las crias crias o bien los machos podrian evitar recibir parasitos de parte de las hembras

(Hamilton y Zuk, 1982).

Encontramos que diferentes sefiales coloridas (color de tegumento, plumaje y huevo)
estan asociadas a la masa corporal de la hembra. La asociacidn de la respuesta inmune con el color
del plumaje puede ligarse también a la masa corporal, ya que hembras con baja masa corporal
tienen a sufrir una disminucidn en las células inmunitarias (Poston et al., 2005). La asociacién del
tegumento y la masa puede deberse a que ambos son aspectos dindmicos, ya que tienden a
cambiar en cuestion de dias, por tanto el tegumento proporciona informacidn actualizada de la
condicidn de la hembra (Torres y Velando, 2003). La relacién del color del huevo y este mismo
parametro de condicidn, puede atribuirse al tipo de alimentacion que llevan las hembras, pues se
ha visto que dietas pobres en fosfatos y niveles altos de vanadio provocan una disminucion en el
color rojizo de los huevos de las gallinas ponedoras, asimismo se ha observado que el vanadio es
perjudicial para la calidad de la albiumina del huevo (Davis et al., 2002; Miles y Henry 2004;
Odabasi et al., 2006). Ademas de que con un menor peso corporal resultaria muy exigente la

produccion de huevos.

Moreno y Osorno (2003) propusieron que el color del huevo podria indicar la calidad
genética y/o fenotipica de la hembra ponedora ya que los pigmentos que depositan en el cascarén

son utilizados en funciones fisioldgicas asociadas a la tolerancia al estrés oxidativo y por tanto solo



hembras en buena condicidn antioxidante podrian invertir pigmentos en los huevos. Asimismo se
considera que los ornamentos coloridos dependientes de carotenoides son una sefial honesta de la
condicidn del individuo que los porta, ya que estos pigmentos poseen multiples funciones, entre

ellas la de actuar como antioxidantes e inmunoestimulantes (Simons et al., 2012).

Sin embargo en base a los datos obtenidos para nuestra evaluacién, encontramos
resultados contradictorios entre distintos estudios utilizados en nuestro meta-analisis (Moreno et
al. 2006; Hargitai et al. 2008) causando que no encontremos una asociacion significativa entre el
color del huevo, plumaje o tegumento y la capacidad antioxidante de las hembras. Es posible que
este parametro de condicién varie rapidamente en el tiempo y que pueda ser afectado por
cambios ecoldgicos o fisioldgicos lo que propiciaria que los resultados no sean tan consistentes en
los trabajos que lo evaltdan. Interesantemente este resultado en hembras es consistente con los
resultados de un meta-andlisis reciente en machos de aves en el cual no encontraron una
asociacién significativa entre la intensidad del color y la capacidad antioxidante (Simons et al.,
2012). Mas aun, no deberia esperarse que el resultado fuera diferente en machos y hembras ya

qgue el metabolismo de pigmentos (carotenoides, melaninas, etc.) es similar entre sexos.

Con los estudios encontrados para nuestro trabajo no se pudo llevar a cabo un andlisis del
papel que juega el tipo de pigmento (carotenoides, melaninas, etc.) dentro de la capacidad
antioxidante o cualquiera de los pardmetros de condicién analizados debido a que se presentaba
un desbalance en el nimero de éstos (ver Apéndice del Anexo 3, Tabla 1). Sin embargo, y aunque
nuestros resultados parecen no apoyar a la hipdtesis del color como sefial de capacidad
antioxidante que se ha propuesto, no deberia descartarse del todo pues el nimero de estudios
utilizados para la evaluacién de este parametro fue bajo (n= 6). Ante esto, resulta necesario
recopilar mas evidencia sobre el papel del color de los ornamentos como sefal de la capacidad

antioxidante de la hembra.

En sintesis, el aspecto de condicidon que mejor reflejan los tres tipos de ornamentos es la
masa corporal, ninguno reflejé la capacidad antioxidante y, sin embargo, el Unico ornamento que
refleja la respuesta inmune es el color del plumaje, asi, los machos podrian obtener un tipo de
informacion u otro acerca de la hembra dependiendo del tipo de ornamento. Por lo tanto, y en
base a nuestros resultados, podemos decir que los ornamentos femeninos son una sefial honesta
de su calidad fenotipica, es decir, sélo hembras en buena condicién pueden producir caracteres

mas coloridos tal como lo sugiere el modelo del handicap.



Beneficios del macho al aparearse con hembras mds coloridas

Los modelos de seleccion sexual han propuesto que individuos que se apareen con organismos que
poseen ornamentos sexuales secundarios mds elaborados obtendran mayores beneficios en
adecuacion. Los resultados del meta-analisis muestran que el éxito reproductivo de las hembras
esta asociado a la coloracién del plumaje y del tegumento pero no del huevo. No obstante, es
claro que hacen falta mas estudios para evaluar la relacidon entre el color del huevo y el éxito
reproductivo de las hembras pues encontramos la falta de un estudio no publicado con resultados
negativos para restarle robustez a la conclusién de que el éxito de eclosion es reflejado por medio
de la coloracién de la hembra. Pese a que el tamafio de efecto para el éxito de emplumar presenta
un valor moderado es un resultado muy importante ya que podria modificar la idea de que sélo los

caracteres del macho reflejan el éxito reproductivo.

El encontrar una relacién positiva entre el color de los ornamentos de la hembra y el éxito
reproductivo que puede obtener el macho puede ser el resultado de que las hembras asignan mas
recursos a la progenie, la progenie tiene “buenos genes” o bien que en los machos existe una
asignacion diferencial del cuidado parental cuando se aparean con hembras mas coloridas (Burley,
1986). Dado el resultado de que las hembras mas coloridas tienen mejor condicidn corporal es
posible que esta mayor condicién les permita a su vez ser mas eficientes en la inversidon de
recursos para el desarrollo de la progenie en comparacidon con hembras poco coloridas y esto
resulte en una mayor sobrevivencia de la prole. Mas aun, la hipdtesis de asignacién diferencial
plantea que los individuos realizardn un racionamiento de los recursos en base a lo atractivo de su
pareja evaluando el costo-beneficio de la inversidn en la reproduccidn con la pareja actual y la del
futuro. Asi crias de hembras mas ornamentadas recibirian mayor cuidado parental (como tasas de
alimentacion, defensa del nido, etc.) en comparacién con la descendencia de aquellas que no son
tan coloridas, pues la descendencia de hembras atractivas tiene mayor valor reproductivo para el
macho. Ya sea que el mayor éxito reproductivo de hembras coloridas ocurra por inversidn directa
de la hembra o por asignacion diferencial del macho nuestros resultados muestran que hay

seleccidn por hembras mas coloridas.

éQué falta por estudiar o ya se ha estudiado suficiente?

Aunque los resultados que derivan de nuestros meta-analisis arrojan evidencia sobre el rol de la

ornamentacion femenina en la eleccidn de pareja por parte del macho, el tamafio de efecto de la



mayoria de los analisis es de valor moderado dejando mucha variacidn por explicar. . Un factor que
podria influir sobre la magnitud de los tamafios de efecto y que no pudo incluirse en este trabajo,
debido a la falta de estudios publicados, es el sistema de apareamiento. Si consideramos los
diferentes sistemas de apareamiento se esperaria que los ornamentos de las hembras deberian
evolucionar por presidn de la seleccidon sexual en especies poliandricas donde la hembra tiene que
competir por el acceso a los machos. En contraste, en especies mondgamas y poliginicas se espera
menor competencia entre las hembras por acceso a los machos y por tanto la magnitud de la
seleccion sexual en la evolucion de rasgos coloridos seria menor. En nuestro estudio encontramos
gue la mayor proporcion de especies analizadas son mondgamas (ver Apéndice del Anexo 3, Tabla
1). Asi, es posible que los tamanos de efecto para el rol de la seleccién sexual en la coloracién de
hembras de especies polidndricas sea mayor que los encontrados en especies mondgamas.
Consecuentemente es necesario evaluar el rol de la seleccién sexual en la coloracidon de hembras
en especies poliandricas. Mas aun, el tipo de cuidado parental (sélo la madre, sélo el padre o
ambos) es otro aspecto importante a considerar pues en este analisis sélo se involucraron especies
gue en su mayoria son mondégamas y de cuidado biparental (ver Apéndice del Anexo 3, Tabla 1),
con lo que se esperaria un mayor tamafio de efecto en especies que presentan cuidado parental
Unicamente por parte del macho comparadas con aquellas donde sélo la hembra o ambos sexos
cuidan de la descendencia, ya que las hembras deberian sefialar su calidad por medio de alguna
sefial colorida. lgualmente es preciso evaluar si el tipo de coloracién de la hembra (por
carotenoides, melaninas, etc.) influye en la eleccidn por parte del macho, ya que podria existir la
posibilidad de que las hipétesis de condicién y éxito reproductivo varien de acuerdo al tipo de

pigmento presente en los ornamentos femeninos.

Mads aun, queda pendiente determinar si la selecciéon sexual estd operando en hembras
coloridas de otras especies de aves, pues los estudios incluidos en nuestro meta-analisis
involucraron a 10 de los 34 drdenes existentes de aves (29.4%; ver Apéndice del Anexo 3, Tabla 2.
Jarvis et al.; 2014). De hecho, varios de estos 6rdenes de aves estan representados por una especie
o estudio. No obstante, si bien se involucraron pocas especies en nuestro estudio, los estudios
realizados sobre el rol de la seleccidn sexual en la evolucién de ornamentos coloridos en hembras
representan un buen porcentaje del grupo de aves. Interesantemente al analizar la proporcién de
especies presentes en nuestro trabajo con respecto al nimero de especies existentes encontramos
que de las 9720 especies descritas a nivel mundial (Dickinson, 2003) 5739 son aves passeriformes

(59%; Barker et al., 2004) y en base a los datos encontramos que 16 de las 28 especies reportadas



en nuestro trabajo son passeriformes, es decir 57%. Por lo tanto la muestra analizada se asemeja
en proporcion de especies paseriformes al total de aves. Es dificil descartar un efecto filogenético
en los tamafios de efecto calculados pues una gran mayoria de especies incluidas en el andlisis son
aves paseriformes; por lo tanto es imperativo realizar estudios en mas especies para que por medio
del método comparado pueda cuantificarse la inercia filogenética en los tamanos de efectos
estimados sobre el papel de la seleccion sexual en la evolucidén de ornamentos coloridos de

hembras.

Consecuentemente, aln existe la necesidad de evaluar ciertos aspectos de los cuales no se
tiene una concepcidn clara, tal como la relacién entre el color de los ornamentos femeninos con 1)
la capacidad antioxidante, 2) la calidad de la progenie, para evaluar si ésta esta reflejando la
calidad de sus madres, 3) si existe una relacidn entre la ornamentacion de los machos y las
hembras, es decir, si hay un proceso de apareamiento concordante. Asimismo, existen temas que
no deberian ser imprescindibles de seguir evaluando pues el efecto observado fue de gran valory
su continuo estudio estaria redundando con la informacién encontrada en este trabajo, tal es el
caso de la relacién del color del a) tegumento y el éxito de que los pollos emplumen (r=0.65), b)
plumaje y preferencia masculina (g=0.88), y c) tegumento y su relacién con la masa de la hembra

(r=0.48) en especies socialmente mondgamas.



CAPITULO VI
6. CONCLUSIONES

En conclusién, la evidencia publicada apoya que los machos en las aves prefieren a hembras mas
ornamentadas y que el color de las hembras refleja honestamente atributos de la condicidn
corporal y éxito reproductivo. Es decir, los atributos coloridos son sefiales honestas de la capacidad
reproductiva que los machos evalldan en el contexto de la seleccién sexual. Los resultados de este
estudio contribuyen a mejorar nuestra comprensién sobre la evolucién de ornamentos vy
preferencias en aves al mostrar que la seleccién sexual no es proceso unidireccional sino una

fuerza comun en la evolucién de los rasgos coloridos de machos y hembras.
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ANEXO 1

Tabla 1. Revistas consultadas y nimero de estudios encontrados para obtencién de datos primaria para meta-andlisis.

No.
Revistas Estudios
encontrados

Animal Behaviour 14
Ardeola 1
Behavioral Ecology 14
Behavioral Ecology Sociobiology 18
Biological Journal of the Linnean Society 1
Biology Letters 2
Canadian Journal of Zoology 1
Ethology 4
Evolution 2
Frontiers in Zoology 2
Ibis 1
Journal of Avian Biology 8
Journal of Ethology 1
Journal of Evolutionary Biology 1
Journal of Field Ornithology 1
Journal of Ornithology 2
Naturwissenschaften 3
Oecologia 3
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences 3

The American Naturalist 1




Tabla 2. Estudios incluidos en el meta-analisis de preferencia masculina por hembras con ornamentos mas coloridos y sus

variables moderadoras.

T -
Estudio Especie Ornamento amafio de Varianza
efecto (g)
Murphy et al., 2009 Spinus tristis Tegumento 0.17 0.044
Pilastro et al., 2003 Petronia petronia Plumaje 1.34 0.12
Torres y Velando, 2004 Sula nebouxii Tegumento 0.53 0.089
Griggio et al., 2005 Petronia petronia Plumaje 1.47 0.133
Cornwallis y Birkhead, Gallus gallus Tegumento 0.86 0.091
2007
Pincemy et al., 2009 Aptenodytes Plumaje 0.32 0.21
patagonicus
Romero-Pujante et al., . . .
Panurus biarmicus Plumaje 0.896 0.16
2002
Amundsen et al., 1997 Luscinia s. svecica Plumaje 0.66 0.105

Tabla 3. Estudios incluidos en el meta-analisis de beneficios del macho al aparearse con hembras mas coloridas y sus

variables moderadoras.

Tipo éxito

Tamaio de

Estudio Especie Ornamento . Varianza

reproductivo  efecto (r)
Krist y Grim, 2007 Ficedula albicollis Huevo Emplumar 0.125 0.032
Morales et al., 2008 Ficedula hypoleuca  Huevo Emplumar 0.032 0.029
Roulin, 1999 Tyto alba Plumaje Emplumar -0.008 0.137
Massaron et al., 2003 Megadyptes Tegumento  Emplumar 0.91 0.026

antipodes
Silva et al., 2008 Coracias garrulus Plumaje Emplumar 0.154 0.077
gs:;z y Siefferman, Tachycineta bicolor ~ Plumaje Emplumar 0.36 0.071
Morales et al., 2007 Ficedula hypoleuca  Plumaje Emplumar 0.24 0.023
Alvarez, 2004 Cercotrichas Plumaje Emplumar 0.06 0.141
galactotes

Leclaire et al., 2011 Rissa tridactyla Tegumento  Emplumar 0.197 0.10
Safran y McGraw, Hirundo rustica .

E .32 A1
2004 erythrogaster Plumaje mplumar 0.3 0
Tella et al., 1997 Falco naumannni Plumaje Emplumar -0.03 0.008
Lopez-Rull et al., 2007  Sturnus unicolor Plumaje Emplumar 0.21 0.009
Morales et al., 2006 Ficedula hypoleuca  Huevo Emplumar 0.64 0.045
Komdeur et al., 2005  Sturnus vulgaris Plumaje Emplumar 0.25 0.085




Pape et al., 1993 Hirundo rustica Plumaje Emplumar 0.81 0.005

Krist y Grim, 2007 Ficedula albicollis Huevo Eclosion 0.12 0.01
RM:I?;S;:SI: y Parus major Plumaje Eclosion 0.079 0.015
Jawor et al., 2004 Cardinalis cardinalis  Plumaje Eclosidn 0.34 0.03
Morales et al., 2007 Ficedula hypoleuca  Plumaje Eclosion 0.35 0.006
Tella et al., 1997 Falco naumanni Plumaje Eclosion 0.11 0.01
Hargitai et al., 2008 Ficedula albicollis Huevo Eclosion 0.18 0.052
Komdeur et al., 2005  Sturnus vulgaris Plumaje Eclosion 0.282 0.017

Tabla 4. Estudios incluidos en el meta-analisis de la intensidad de los ornamentos en hembras como sefial honesta de

su condicion corporal y sus variables moderadoras.

Estudio Especie Paran.1<-ft’ro Ornamento Tamafio de Varianza
condicién efecto (r)
Hanley y Doucet 2009 Larus delawarensis  Masa Huevo -0.075 0.036
Krist y Grim 2007 Ficedula albicollis Masa Huevo 0.056 0.015
Siefferman et al. 2006 Sialia sialis Masa Huevo 0.37 0.037
Walters y Getty 2010 Troglodytes aedon  Masa Huevo 0.040 0.015
Lopez-Rull et al. 2008  Sturnus unicolor Masa Huevo 0.099 0.03
Martinez-de la Punte .
et al. 2006 Cyanistes caeruleus Masa Huevo 0.552 0.011
Pilastro et al. 2003 Petronia petronia Masa Plumaje 0.32 0.028
Gladbach et al. 2010 Chloephaga picta Masa Plumaje 0.52 0.077
leucoptera
Megadyptes
Massaron et al. 2003 . Masa Tegumento 0.41 0.011
antipodes
Parn et al. 2005 Luscinia s. svecica Masa Plumaje 0.095 0.031
Velando et al. 2001 Larosterna inca Masa Plumaje 0.32 0.017
Jawor et al. 2004 Card./nal./s Masa Plumaje 0.89 0.012
cardinalis
Cardinalis
Jawor et al. 2004 - Masa Tegumento 0.31 0.013
cardinalis
(Zlggr;wallls y Birkhead Gallus gallus Masa Tegumento 0.93 0.071
Siefferman y Hill 2005 Sialia sialis Masa Plumaje 0.29 0.003
Tella et al. 1997 Falco naumanm Masa Plumaje 0.05 0.005
Veit y Jones 2003 PhaeTthon Masa Plumaje 0.02 0.023
rubricauda

Morales et al. 2006 Ficedula hypoleuca  Masa Huevo 0.46 0.048




Komdeur et al. 2005 Sturnus vulgaris Masa Plumaje 0.14 0.018

Amundsen et al. 1997 Luscinia s. svecica Masa Plumaje 0.34 0.019

Hanley y Doucet 2009 Larus delawarensis Fnenizl:]?ta Huevo 0.03 0.053
Respuesta

Hanley y Doucet 2009 Larus delawarensis  |nmune Huevo 0.05 0.053
Respuesta

Moreno et al. 2005 Ficedula hypoleuca  |nmune Huevo 0.524 0.005
Respuesta

Martinez-de la Punte .

ot al. 2006 Cyanistes caeruleus |nmune Huevo 0.019 0.011
Respuesta

B ieff

2;:;2 y Siefferman Tachycineta bicolor |nmune Plumaje 0.871 0.1
Respuesta

Morales et al. 2007 Ficedula hypoleuca  |nmune Plumaje 0.836 0.043
Respuesta

Hargitai et al. 2008 Ficedula albicollis Inmune Huevo 0.013 0.052

Morales et al. 2009 Sula nebouxii Cap‘au‘dad Tegumento 0.66 0.033
Antioxidante
Capacidad

Morales et al. 2008 Ficedula hypoleuca  Antioxidante Huevo -0.45 0.077
Capacidad

Chloephaga picta
| h l. 201 ioxi T . .02
Gladbach et al. 2010 leucoptera Antioxidante Tegumento 0.336 0.020
. Capacidad
Chloephaga picta o .

Gladbach et al. 2010 leucoptera Antioxidante Plumaje 0.091 0.029
Capacidad

Leclaire et al. 2011 Rissa tridactyla Antioxidante Tegumento -0.33 0.024
Capacidad

Hargitai et al. 2008 Ficedula albicollis Antioxidante Huevo 0.123 0.053
Capacidad

Moreno et al. 2006 Ficedula hypoleuca  Antioxidante Huevo 0.8 0.034




ANEXO 2

APENDICE DE FORMULAS (Borenstein et al., 2009; Nakagawa y Cuthill, 2007)

Tamafio de efecto basado en correlaciones

La correlacién es convertida a la escala z de Fisher y todos los analisis estan realizados usando los
valores transformados, donde r es el coeficiente de correlacién y n es el tamafio de muestra.

Tamafio de efecto basado en otros estadisticos

Donde X es el valor del estadistico (ANOVA, ANCOVA, GLM, GLMM, regresidon multiple), df son los
grados de libertad y n es el tamaiio de muestra.



Varianza de efectos combinados (promedio de las varianzas)

1 [
If;- = E (V_}'i + V}-g + ZT'*J V}-iﬂl V}-z)

Donde r es el coeficiente de correlacidn que describe la magnitud en la cual Y7y Y> co-varian. Si Y1y
Y, estdn completamente relacionados (es decir, el cambio en uno de ellos determinan
completamente el cambio en el otro), entonces r=1, y la varianza de las diferencias esta cerca de
cero. Por otro lado, si Y1y Y2 no estan relacionados, entonces r=0 y la varianza es la suma de las
varianzas individuales. Si la correlacién es r=0.5 la varianza es aproximadamente el promedio de las

dos varianzas.

Tamaiio de efecto para diferencias entre medias estandarizadas de dos grupos

Mz — My
ia=—
S‘poo!sd

| (n,—1)s? + (ny — 1)s2
Spoolsd = |{

Tl1+'n:_2

-

V 711+’.r12 ﬂ':"'
7 nown, 2(ny +mn,)

SEq=Va

Donde m, y m; son las medias en comparacion entre los grupos, Spooes €S la desviacion estdndar
agrupada, n es el tamafio de muestra y s? la varianza.



ANEXO 3

VARIABLES COMPLEMENTARIAS POR ESPECIE Y META-ANALISIS

Tabla 1. Numero de especies por meta-analisis de acuerdo al tipo de pigmento presente en los ornamentos, sistema de

apareamiento y tipo de cuidado parental.

L . . Sistema de .
Meta-analisis Tipo de pigmento . Cuidado parental
apareamiento
. X Soélo por
Ca Me Proto Es Ca-Proto Me-Es Mono. Mono.-Poli. Bipar.
hembra
Preferencia 5 2 e e e e 5 2 6 1
Exito 7 3 1 1 2 12 2 14
Reproductivo
Condicion 11 3 2 2 2 1 17 3 19 1
General 15 6 2 3 2 2 25 3 27 1

Para tipo de pigmento 2 especies se repiten ya que la coloracidn varia debido en los distintos ornamentos evaluados.
Tipo pigmento: Ca= Carotenoides, Me= Melaninas, Proto= Protoporfirinas, Es= Estructural, Ca-Proto= Carotenoides y
Protoporfirinas, Me-Es= Estructural dada por melaninas. Sistema de apareamiento: Mono= Monogamia, Mono-Poli=

Monogamia con tendencia poligamia. Cuidado parental= Bipar= Biparental.




Tabla 2. Numero de especies de los érdenes representados por meta-analisis.

Exito

Ordenes Preferencia Condicion General
Reproductivo
representados n=7 n=20 n=28
n=14

Passeriformes 4 9 11 16
Falconiformes -—-- 1 1 1
Coraciformes 1 1
Strigiformes ---- 1 1 1
Pelecaniformes 1 1 1 1
Sphenisciformes 1 1 1 2
Phaethontiformes - -——- 1 1
Charadriiformes ———- ———- 3 3
Galliformes - - 1 1
Anseriformes 1 - 1 1
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