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RESUMEN

La incubacion de huevos es un componente esencial del cuidado parental de las aves.
Debido a que los adultos no pueden forrajear mientras incuban, incurren en un
compromiso entre cuanta energia invertir en el desarrollo embrionario versus su propio
mantenimiento fisioldgico. El esfuerzo de incubacién se encuentra determinado por la
atencion al nido (porcentaje del tiempo que el adulto incuba), la cual esta determinada
por la duracién y la frecuencia de las sesiones de incubacién (tiempo continuo de
incubacién) y de los recesos (tiempo fuera del nido entre sesiones de incubacion). Uno
de los factores principales que determina el esfuerzo de incubacién es la temperatura
ambiental, ya que, para garantizar el desarrollo embrionario, los adultos deben evitar
que los huevos desciendan por debajo de una temperatura Optima. Sin embargo,
trabajos previos sugieren que otros factores como el numero de huevos en el nido, el
avance de la incubacién y el momento de la temporada reproductiva podrian afectar el
esfuerzo de incubacion. El objetivo de la presente tesis fue identificar las variables que
determinan el comportamiento de incubacién en la ratona aperdizada (Cistothorus
platensis) en una poblacién de Uspallata, Mendoza, Argentina. La Ratona es un
excelente modelo de estudio debido a que la incubacién es exclusivamente realizada
por la hembra por lo que es esperable observar una variacién en el comportamiento de
incubacién para satisfacer sus necesidades fisioldgicas y garantizar el desarrollo de los
embriones. Durante cinco temporadas reproductivas (octubre-febrero; 2013 - 2017) se
estudié el comportamiento de incubaciéon en 281 nidos. Para evaluar el esfuerzo de
incubacion, se obtuvieron filmaciones de nidos con huevos durante 4 - 5 h continuas
desde el amanecer. Durante el analisis de las filmaciones se determiné la atencion al
nido, duracion promedio de las sesiones de incubacién, duracion de los recesos de
incubacién y el numero de recesos por hora. Se determind la temperatura ambiental
durante las filmaciones con termistores colocados en las parcelas de estudio. Se
analizaron los datos mediante modelos lineales mixtos (MLM). Ante temperaturas
ambientales bajas, las hembras incrementaron el esfuerzo de incubacion, observandose
un aumento en la atencién al nido, el largo promedio de sesiones de incubacién, y una
reducciéon en el largo promedio de recesos. A pesar de que las nidadas con mayor
cantidad de huevos deberian enfriarse mas lentamente durante los recesos, se observo
gue en nidos con mayor tamafio de puesta las hembras incrementaron su atencién al
nido y el largo promedio de sesiones de incubacién, disminuyendo el nUmero de recesos
por hora. Se asume que, con el avance del desarrollo embrionario, los huevos pierden
calor més rapidamente durante los recesos. En linea con esto, se observd que las
hembras de ratona aperdizada redujeron el largo de los recesos a medida que avanzé
la incubacién. Sin embargo, no se observé un incremento en la atencién al nido. Esto
fue debido a que las hembras redujeron también el largo de las sesiones de incubacién
a la vez que aumentaron el nimero de recesos. Con el avance de la temporada
reproductiva, las hembras aumentaron la atencién al nido mediante el aumento del largo
de las sesiones de incubacion y presentaron una disminucién en el nimero de recesos
por hora. Para lograr una mejor comprension del comportamiento de incubacion es
necesario estudiar a futuro como cambia la abundancia de alimento, la probabilidad de
depredacion de los nidos, la inversion materna durante el periodo reproductivo.
Teniendo en cuenta que el clima es uno de los factores de mayor influencia en el éxito
reproductivo de las aves, los efectos del cambio climatico, sumado a la rapida reduccion
de los pastizales naturales en nuestro pais, disminuye nuestra capacidad de
comprender la ecologia del comportamiento de las aves que lo habitan y en



consecuencia la informacion necesaria para desarrollar planes de manejo y
conservacion de las aves de pastizal. Los resultados obtenidos en esta tesina proveen
una fuerte base de conocimiento sobre el cuidado parental de la ratona aperdizada, lo
cual permitird evaluar a futuro preguntas mas complejas sobre el comportamiento de
incubacion.

comportamiento de incubacion, atencion al nido, temperatura
ambiental, cuidado parental, biologia reproductiva



ABSTRACT

The incubation of eggs is an essential component of parental care in birds. Because
adults cannot forage while incubating the eggs, there is a trade-off between how much
energy to invest in embryonic development versus parents' physiological maintenance.
The incubation effort is determined by the nest attentiveness (percentage of the time that
the adult incubates), which depends on the duration and frequency of the incubation on-
bouts (bouts of continuous incubation) and of the off-bout session (time outside the nest
between incubation on-bouts). Since adults must prevent the eggs from falling below an
optimal temperature to guarantee embryonic development, one of the main factors that
determine the incubation effort is the ambient temperature. However, previous work
suggests that other factors such as the number of eggs in the nest and the advance of
both the incubation and reproductive season can affect the incubation effort. The
objective of this thesis was to identify the variables that determine the incubation
behavior of Grass Wrens (Cistothorus platensis) in a population in Uspallata, Mendoza,
Argentina. The Grass Wren is an excellent study model since only the females incubates
the eggs and must modify their incubation behavior to guarantee the development of the
embryos while satisfying their physiological needs. During five reproductive seasons
(October-February; 2013 - 2017) the incubation behavior was studied in 281 nests. To
evaluate the incubation effort, nests with eggs were filmed for 4 - 5 continuous h since
dawn. During the analysis of videos, | determined the nest attentiveness, the average
duration of the incubation on-bouts, the length of the incubation off-bouts, and the
number of off-bouts per hour. The ambient temperature was determined during the
filming with thermistors placed in the study plots. The data were analyzed using linear
mixed models (MLM). When the ambient temperature was low, the females increased
the incubation effort, increasing their nest attentiveness, the average length of incubation
on-bouts, and reducing the off-bouts length. Although clutches with more eggs should
lose heat more slowly during off-bouts, in nests with larger clutches, females increased
their nest attentiveness, reducing the number of off-bouts per hour. It is assumed that
with the advance of embryonic development, the eggs lose heat more rapidly during off-
bouts. In line with this, it was observed that female Grass Wrens reduced the length of
their off-bouts as incubation progressed. However, no increase in nest attentiveness was
observed. This was because the females also reduced the length of the incubation on-
bouts while increasing the number of breaks. With the advance of the reproductive
season, the females increased their nest attentiveness by increasing the length of the
incubation on-bouts. The fact that the length of the off-bouts did not change suggests
that there were no changes in food availability. However, the reduction in the number of
off-bouts could be related to an increase in the nutritional quality of the food throughout
the reproductive season or to a lower metabolic cost. The variability observed in the
incubation effort could depend on the food availability and of the probability of nest
predation, as well as parental strategies. The results obtained provide a strong base of
knowledge on the parental care of the Grass Wren, which will allow evaluating in the
future more complex questions about the incubation behavior. Taking into account that
the climate is one of the factors with the greatest influence on the reproductive success
of birds, the effects of climate change added to the rapid reduction of natural grasslands
in Argentina, our ability to understand the ecology of the behavior of the birds that inhabit
it diminishes and consequently the information necessary to develop management and
conservation plans for grassland birds. The results obtained in this thesis provide a



strong knowledge base on the parental care of the Grass Wren, which will allow
evaluating more complex questions about the incubation behavior in the future.

Key words: incubation behavior, nest attentiveness, ambient temperature,
parental care, breeding biology
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“Si no tomamos conciencia del desastre ecoldgico que el hombre
ha desatado en nuestro planeta -la Argentina no queda excluida- las
consecuencias seran terribles. (...) Todos debemos comprometernos a

luchar sin descanso por la rehabilitacion del aire, el agua y la tierra.”

René Favaloro, De La Pampa a los Estados Unidos
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1. INTRODUCCION

El comportamiento de incubacién es un componente esencial del cuidado parental de
las aves en el cual un adulto transfiere calor a los huevos mediante contacto directo con
su cuerpo (Gill, 1995). Durante la incubacién, los adultos deben mantener un ambiente
térmico Optimo para garantizar el desarrollo de los embriones, ademéas de cumplir con
sus propias demandas energéticas (Coe et al., 2015). Histéricamente se ha asumido
que el mayor costo reproductivo de las aves estaba directamente relacionado con la cria
de pichones (e.g., Lack, 1968). Durante muchos afios, los ornitélogos asumieron que
los adultos utilizaban la energia basal y el exceso de calor generado por otros
comportamientos para calentar los huevos a un costo minimo (King, 1973). Sin
embargo, trabajos posteriores demostraron que las demandas energéticas de la
incubacién pueden ser tan altas como las de las etapas posteriores a la eclosion
(Thomson et al., 1998; Visser y Lessells, 2001). Mas alla del rol critico que cumple la
incubacién en la reproduccion de aves, pocos estudios han evaluado cuales son las
variables que determinan el esfuerzo de incubacién (Coe et al., 2015). Para lograr una
mejor comprension de los compromisos a los cuales se enfrentan las aves durante su
reproduccidn, es indispensable identificar los factores que afectan el comportamiento de

incubacion.

En la mayoria de las especies de aves, los adultos transfieren calor a los huevos
mediante contacto directo con su parche de incubacién (parche de piel altamente
vascularizado, carente de plumas, ubicado en la zona ventral del adulto; Gill, 1995). Si
bien esa transferencia de calor puede ser efectiva, los embriones de las aves se ven
expuestos a fluctuaciones térmicas ambientales que podrian afectar profundamente su
desarrollo y supervivencia (revisado por Du y Shine, 2015). Es asi que temperaturas
ambientales inferiores al cero fisioldgico (24-26 °C; Drent, 1975; Vleck, 1981a; Hafton y
Reinersten, 1985) pueden tener consecuencias negativas en el éxito de eclosion, tiempo
de desarrollo y fenotipo de los pichones (Webb, 1987; Ardia et al., 2010). Es por este
motivo, que el porcentaje de tiempo que los huevos son incubados (atencién al nido) es
crucial para mantener la temperatura de los huevos dentro del rango 6ptimo para el
desarrollo embrionario (Hepp et al., 2015). Ademas, se puede predecir que ante
fluctuaciones diarias de temperatura ambiental, las aves deberian modificar el
comportamiento de incubacion para mantener la temperatura Optima de los huevos
(Webb, 1987; Durant et al., 2013; Hepp et al., 2015).



Es necesario tener en cuenta los patrones de incubacién de cada especie a la
hora de evaluar sus comportamientos asociados a la incubacién. En especies con un
patron de incubacién continua, ambos sexos se turnan durante la incubacion,
alcanzando una atencion al nido de més del 90 %. En contraposicion, en especies con
un patron de incubacién intermitente, un solo sexo incuba y la atencion al nido es de
aproximadamente del 60-80 %, ya que las sesiones de incubacion (tiempo continuo de
incubacién) son intercalados por recesos de incubacién (tiempo fuera del nido)
(Deeming, 2002; Cox y Martin, 2009; Martin, 2002). El tiempo que un adulto dedica a la
incubacién no puede ser utilizado para otras actividades como forrajeo, acicalamiento y

vigilancia.

En aves con incubacién intermitente se produce un compromiso entre
permanecer en el nido para mantener la temperatura adecuada que permita el desarrollo
embrionario, y abandonar el nido para satisfacer los requerimientos fisioldgicos (Conway
y Martin, 2000a; Diez-Méndez, 2021). Entonces, los costos de la incubacién se
manifiestan como restricciones en energia y tiempo que podrian afectar negativamente
tanto la supervivencia del adulto como su reproduccién a futuro (Hepp et al., 2015). Por
ejemplo, existe una duracion minima del receso de incubacién donde la energia que el
adulto obtiene alimentandose no compensa el costo de calentar los huevos (Conway y
Martin, 2000a). Entonces, ante bajas temperaturas ambientales, los adultos deben
enfrentar un alto costo metabdlico durante la incubacion (MacDonald et al., 2013). Por
este motivo, se ha sugerido que la variacién observada en el comportamiento de
incubacién es causada tanto por factores intrinsecos (e.g., calidad y edad del adulto)
como extrinsecos (e.g., temperatura ambiental, avance de la temporada reproductiva,

disponibilidad de alimento).

Los estudios realizados en laboratorio han demostrado que la disminucion de la
temperatura ambiental produce un aumento en la atencién al nido y una reduccién en
los recesos de incubacién (Vleck, 1981b). En contraste, estudios a campo en aves
silvestres han reportado resultados inconsistentes, con correlaciones negativas,
positivas o falta de correlacion entre la temperatura ambiental y el esfuerzo de
incubacion (e.g., Boulton y Cassey, 2012; Walters et al., 2016). Alvarez y Barba (2014)
evaluaron experimentalmente las decisiones de las hembras de carbonero comun,
Parus major durante la incubacion, frente a cambios de temperatura en el nido. Los
autores demaostraron que, ante el calentamiento experimental de los nidos, las hembras
de carbonero realizan recesos mas largos, lo cual se traduce en una disminucién en

atencion al nido, favoreciendo el tiempo dedicado a otras actividades. Sin embargo, al



enfriar los nidos, no se observaron cambios en el comportamiento de incubacion, ni
consecuencias negativas en el fenotipo y la probabilidad de eclosion. Las
inconsistencias reportadas en la literatura podrian deberse a que las poblaciones y
especies de aves varian tanto en las restricciones energéticas de los adultos como en
las estrategias de cuidado parental (Diez-Méndez, 2021). Por lo visto, frente a una
disminucion de la temperatura ambiental, las hembras de algunas especies priorizan
sus propias demandas energéticas (aumentando su tiempo afuera del nido y asi
disminuyendo el esfuerzo de incubacién) mientras que en otras especies se prioriza las
demandas energéticas del embrién (aumentando el tiempo dentro del nido y
aumentando el esfuerzo de incubacion). Por un lado, en especies donde las hembras
priorizan sus propias demandas energéticas, se esperaria un incremento en el esfuerzo
de incubacién (mayor atencién al nido) con el aumento de la temperatura ambiental
(debido a la reduccién del costo de incubacién) y una disminucién en el esfuerzo frente
a descensos de la temperatura (debido al incremento de las demandas energéticas del
adulto) (e.g., Ardia et al., 2009; Cooper y Voss, 2013; Schdll et al., 2019). Por otro lado,
en especies donde las hembras priorizan el desarrollo embrionario, el esfuerzo de
incubacién deberia aumentar a temperaturas ambientales bajas (debido al incremento
del costo del embrion al enfriarse), y disminuir frente a aumentos de la temperatura
(cuando el costo para el embrién es menor). (e.g., Camfield y Martin, 2009; Matysiokova
y Remes, 2010; Diez-Méndez, 2021).

Se asume que el tamafio de puesta (nimero de huevos en el nido) es uno de los
factores méas importantes que influyen en el comportamiento de incubacion. Si bien el
costo energético de la hembra durante la incubacion aumenta con el tamafio de puesta
(Haftorn y Reinertsen, 1985), puestas con mayor cantidad de huevos tienen una masa
mayor, enfriandose mas lentamente durante los recesos (Reid et al.,, 2002). Sin
embargo, en varias especies no se han observado cambios en el comportamiento de
incubacién con el tamafio de puesta (Bambini et al., 2019; Scholl et al., 2019; Diez-
Méndez et al., 2021). La falta de relacién entre comportamiento de incubaciéon y tamafio
de puesta podria deberse al balance entre los costos y los beneficios de la incubacién
en funcién del tamafio de puesta y su interacciéon con la temperatura ambiental (Diez-
Méndez et al., 2021). Por este motivo, es necesario realizar una mayor cantidad de
estudios en especies que difieran en ecologia y rasgos de historia de vida para lograr
una mejor comprension sobre coémo el tamafio de puesta afecta el esfuerzo de

incubacion.



Con el avance de la incubacion y el consecuente desarrollo embrionario, se
producen cambios en los requerimientos térmicos de los huevos (Zerba y Morton, 1983;
Cooper y Voss, 2013). A medida que se desarrollan los embriones, aumenta la tasa de
enfriamiento de los huevos por lo cual se predice un aumento en el esfuerzo de
incubacion (Cooper y Voss, 2013; Diez-Méndez et al., 2021). De acuerdo con esto, a
medida que progresa la incubacion se ha observado un aumento en la atencién al nido
(golondrina patagonica, Tachycineta meyeni, Lilljesthrom, 2011; chivi de tres rayas,
Basileuterus tristriatus, Cox y Martin, 2009) y una reduccion el largo de los recesos
(Cooper y Voss, 2013; Walters et al., 2016). Sin embargo, en el carbonero comun, no
se observaron cambios en el esfuerzo de incubacion con el desarrollo embrionario
(Matysiokova y Reme$, 2010). AUn no esta claro como estas diferencias
comportamentales durante el avance de la incubacién afectan el largo del periodo de

incubacion y por la tanto en los rasgos de historias de vida de las aves.

Durante la temporada reproductiva (primavera-verano) se producen cambios
ambientales (e.qg., fotoperiodo, temperatura, etc.) que podrian afectar el comportamiento
de incubacion. Hay evidencias de que el inicio y el cese de la actividad de incubacién
diaria estarian afectados por el fotoperiodo o la intensidad de la luz (Zerba y Morton,
1983; Stutchbury y Morton, 2001). Las horas de luz afectan la produccion de prolactina
en las aves adultas, la cual se encuentra en altas concentraciones periféricas durante la
incubacién (Dawson y Goldsmith, 1983; Hepp et al., 2015). Sumado a esto, al producirse
una disminucion en largo de las noches con el avance de la temporada reproductiva, las
aves deberian incrementar el esfuerzo de incubacién para compensar el acortamiento
de la incubacién nocturna (Bueno-Enciso et al., 2017). Ademas, con el aumento de la
temperatura ambiental a lo largo de la temporada reproductiva, la disponibilidad de
insectos deberia incrementarse, reduciendo asi los costos de la incubaciéon. En linea
con esto, se ha reportado un incremento en la atencién al nido conforme avanza la
temporada reproductiva en varias especies de aves insectivoras (e.g., Londofio et al.,
2008; Ardia et al., 2009; Rastogi et al., 2016). Sin embargo, otros trabajos reportaron
una reduccién en el esfuerzo de incubacién con el avance de la temporada (Camfield y
Martin, 2009; Capp et al., 2017; Diez-Méndez, et al. 2021). Dada las inconsistencias
reportadas por diversos trabajos, es necesario realizar mas estudios para lograr una
mejor comprension sobre la variacion del comportamiento de incubacion y su asociacion

con el avance de la reproduccion.

El aumento gradual de la temperatura ambiental causada por el cambio climatico

es una de las variables més influyentes en la actividad de los seres vivos. Dado que en



la mayoria de las especies de aves el comportamiento de incubacién determina el
ambiente térmico de los huevos en desarrollo, este comportamiento, a través de sus
efectos sobre el fenotipo de la descendencia, puede ser un contribuyente importante a
las respuestas de las aves al cambio climético (Durant et al., 2019). El estudio detallado
de los factores que afectan el comportamiento de incubacién permitira entender como
los adultos proveen las condiciones adecuadas para el desarrollo embrionario, y hasta
qué punto el comportamiento parental durante esta etapa contribuird a la persistencia o

disminucion de las poblaciones de aves en respuesta al cambio climatico.

Teniendo en cuenta la rapida reduccion de los pastizales naturales en nuestro
pais, la capacidad de comprender la biologia reproductiva de las aves especialistas de
pastizal y en consecuencia la informacién necesaria para desarrollar planes de manejo
y conservacion es cada vez mas limitada. Se evalud la hipétesis de que las hembras de
ratona aperdizada responden en forma adaptativa a diferentes factores modificando su

comportamiento de incubacion.



2. OBJETIVOS

2.1. OBJETIVO GENERAL

El objetivo general de esta tesis es obtener una vision integral del
comportamiento de incubacién en la ratona aperdizada, Cistothorus platensis especie

paseriforme especialista de pastizal con incubacion intermitente.

2.2. OBJETIVOS ESPECIFICOS

- Analizar el efecto de la variacién de la temperatura ambiental sobre la atencion al nido,
el largo promedio de sesiones de incubacién, el largo promedio de los recesos de

incubacion y el numero de viajes.

- Analizar el efecto del tamafio de puesta sobre la atencién al nido, el largo promedio de

sesiones de incubacidn, el largo de los recesos de incubacion y el nimero de viajes.

- Analizar el efecto del avance de la incubacion (~ desarrollo embrionario) sobre la
atencion al nido, el largo promedio de sesiones de incubacién, el largo de los recesos

de incubacion y el nimero de viajes.

- Analizar el efecto del avance de la temporada reproductiva sobre la atencion al nido,
el largo promedio de sesiones de incubacion, el largo de los recesos de incubacion y el

namero de viajes.



3. MATERIALES Y METODOS

3.1. ESPECIE DE ESTUDIO

La ratona aperdizada (Orden Paseriformes, Familia Troglodytidae) es un ave de tamafio
pequefio (~10 g. Figura 1). Se alimenta principalmente de insectos y habita en pastizales
y humedales desde México hasta Tierra del Fuego (Brewer, 2001; Remsen et al., 2020).
Las poblaciones son residentes y predominantemente monoégamas sociales (Llambias
et al., 2018, Zarco y Llambias 2018; Fujikawa y Tubelis, 2020). En el sur templado, el
periodo reproductivo es desde el mes de octubre hasta febrero (Llambias et al., 2018).
El nido tiene forma de domo y es construido principalmente con tallos de pastos
(Llambias et al., 2020). El macho y la hembra colaboran en la construccion del nido y en
la alimentacion de los pichones (Llambias et al., 2018). Solo la hembra desarrolla un
parche de incubacion con el cual incuba los huevos y empolla los pichones (Llambias et
al., 2018). En nuestro sitio de estudio la hembra de ratona aperdizada deposita entre 3
y 6 huevos blancos, los cuales incuba por aproximadamente durante 16 dias (Llambias
et al., 2018). Los adultos de ratona aperdizada realizan mas de un intento reproductivo
(nidos en los que pusieron al menos un huevo) por temporada. En caso de fracaso, se
han observado hasta cinco intentos reproductivos de la misma pareja en una misma
temporada reproductiva. Se han observado hasta dos nidadas exitosas por temporada

reproductiva, en pocas ocasiones tres.

Figura 1. a) Individuo adulto de Ratona Aperdizada, (Cistothorus platensis) (Paulo
Llambias, 2017) b) Nido reproductivo de Ratona Aperdizada (Cistothorus platensis)
(Paula Garrido, 2017)



3.2. SITIO DE ESTUDIO

El sitio de estudio se encuentra en el valle de Uspallata (32°38°0 S, 69°22°0 O, 1800
m.s.n.m.), departamento de las Heras, provincia de Mendoza, Argentina (Figura 2). La
variacién estacional es pronunciada, con temperaturas medias anuales que oscilan
entre 17,1°C y 4,6 °C en enero y julio, respectivamente. Durante el invierno, la
temperatura minima media es de -2 °C y ocurren ocasionales caidas de nieve; mientras
gue en el verano la temperatura maxima media es de 25 °C (Martinez Carretero, 2000).
El registro historico de temperatura minima absoluta es de -8,01 °C y una maxima
absoluta de 37,8 °C entre los meses de octubre a febrero (datos del Servicio
Meteoroldgico Nacional). Aunque la precipitacién media anual es baja (~100 mm), los
Arroyos Uspallata y San Alberto irrigan pequefas ciénagas, formando un corredor fértil
gue se extiende sobre las margenes del Rio Mendoza (Martinez Carretero, 2000). La
vegetacion riberefia esta compuesta principalmente por arbustos y pastos de cortadera
(Cortaderia seolloana), pajaro bobo (Tessaria absinthioides) y chilca (Baccharis

salicifolia).

RN

~
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Figura 2. Ubicacién geografica del sitio de estudio. Autor:
Jefferies M. Milagros, 2020.

La ratona aperdizada nidifica preferentemente en parches de pastizales de

cortadera sobre los margenes del Arroyo Uspallata y el Rio Mendoza. En el sitio de



estudio definimos tres parcelas, las cuales fueron areas con alta concentracién de
territorios separadas por zonas de baja densidad. En el sitio de estudio se observa la
presencia de ganado vacuno (en pequefio numero) y equino, el cual probablemente
reduce la cobertura vegetal de los pastizales. La carga ganadera se encuentra
principalmente en la parcela Arroyo, siendo muy baja en la parcela Rio (Observacion

personal. Figura 3).

Figura 3. Vista general de Cortaderales en el sitio de estudio. Autor: Paula Garrido,
2018

3.3. METODOLOGIA GENERAL DE CAMPO

3.3.1. Seguimiento de nidos y filmaciones durante la incubacién

Para estudiar el comportamiento de incubacion de la ratona aperdizada, se recolectaron
datos durante cinco temporadas reproductivas (octubre - febrero; 2013- 2017). Se
realiz6 una busqueda intensiva de nidos de forma sistematica y a través de
observaciones del comportamiento de los adultos. Una vez encontrado un nido, se le
asignoé una identificacion Unica, se marcaron las plantas proximas con cinta
biodegradable fluorescente para su posterior localizacion y se tomo su georreferencia
(Garmin eTrex® 20). Los nidos se visitaron diariamente para determinar la fecha de
inicio de puesta de huevos, cuantificar el tamafio de puesta (nUmero de huevos puestos)
y definir la fecha de inicio de la incubacion. Se colocaron micro-camaras (Mini 550)
conectadas a un DVR (PV500 LITE), aproximadamente a 16 cm de la entrada del nido
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(Figura 4). Los nidos fueron filmados durante las primeras horas del amanecer debido a
gue en el sitio de estudio: 1) se registran las temperaturas ambientales mas bajas a la
salida del sol y 2) durante las primeras horas de la mafiana la temperatura ambiental
suele mantenerse por debajo del cero fisioldgico. Por estos dos motivos, se espera que
durante la mafana los adultos enfrenten el mayor compromiso entre invertir tiempo y
energia en la supervivencia de los embriones y su propio mantenimiento y

supervivencia.
3.3.2. Registro de la temperatura ambiental

Durante cada temporada reproductiva se registré la temperatura ambiental utilizando
tres termistores (uno por cada parcela de estudio) (Onset Hobo Pro V2, N° U23-001;
Onset Computer, Pocasset, MA, E.E.U.U.). Los dispositivos se programaron para medir
la temperatura cada 60 s y se colocaron a la sombra y ocultos en la vegetacion. Se
visitaron cada 15 dias para realizar la descarga de los datos utilizando un HOBO Shuttle
(HOBO® Waterproof Shuttle).

3.4. PROCESAMIENTO Y ANALISIS DE DATOS

Los videos del comportamiento de incubacion se transcribieron utilizando el programa
informéatico VLC media player (VideoLAN, 2019. Figura 4b). Para cada video se
confecciond una planilla donde se indico la fecha de grabacion, la identidad del nido y
la identidad de los adultos. A cada nido filmado se le asigné un dia de incubacién,
teniendo en cuenta el nimero de dias transcurridos desde la puesta del dltimo huevo
(Llambias et al., 2018).

10
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Sorroche, 2018).

Para evaluar el efecto del avance de la temporada reproductiva sobre el
comportamiento de incubacion, se estandariz6 la fecha de inicio de cada temporada y
se calculé el dia de referencia en el que cada nido habia sido filmado. Se consideré
como inicio de cada temporada la fecha en la que se encontro el primer huevo de dicha
temporada reproductiva (dia 1). A partir de esta fecha, se asignaron numeros
consecutivos a cada dia de cada temporada reproductiva. Asi, cada fecha de filmacion

se asocio con un numero que representaba el dia de incubacion estandarizado.

Por dltimo, teniendo en cuenta la ubicacién del nido, fecha y el horario de la
filmacion, se asoci6 cada video con el registro de temperaturas del termistor mas
cercano al nido (distancia promedio a nidos: 0,390 Km + 0,908 Km). Asi, se calcul6 por
video la temperatura ambiental maxima y minima durante el tiempo que transcurrio la
filmacion. La exploracion previa de los datos permitio establecer la falta de relacion entre
atencion al nido y temperatura ambiental promedio como era esperable ya que dicha
temperatura no considera los extremos a los cuales se encuentran sometidos los
embriones (Diez-Mendez et al., 2021)

Durante el analisis de las filmaciones se registré el horario de entradas y salidas
de la hembra al nido como asi también el horario de inicio y fin de cada filmacion. Se

calcul6 la atencién al nido (tiempo total de incubacion / tiempo total de filmacion), el largo
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promedio de sesiones de incubacién (tiempo de permanencia de la hembra en el nido
entre una entrada y una salida), el largo promedio de recesos de incubacién (tiempo de
permanencia de la hembra fuera del nido entre una salida y una entrada) y el nUmero
de recesos por hora. En todos los casos, para cada variable solo se consideraron las

sesiones mayores a 30 s.
3.5. ANALISIS ESTADISTICOS

Para evaluar la relacion entre el comportamiento de incubacién y la temperatura
ambiental, se realizaron modelos lineales mixtos (MLM). Los modelos mixtos se
emplearon para corregir la falta de independencia de los datos (Crawley, 2007), en
aguellos casos donde se filmo a la misma hembra en diferentes intentos reproductivos.
Para el desarrollo de estos modelos se utilizé el software estadistico R (R Core Team,
2017) y los paquetes Ime4 (Bates et al., 2015), Ismeans (Lenth, 2016), visreg (Breheny
y Burchett, 2017) y ggplot2 (Wickham, 2009).

A fin de evaluar el efecto de la temperatura ambiental, tamafio de puesta, dia
incubacién y fecha de incubacion sobre el comportamiento de incubacioén, se plantearon
cuatro modelos mixtos utilizando como variables respuestas cada una de las variables
del comportamiento de incubacion: atencion al nido, el logaritmo del largo promedio de
las sesiones de incubacién, el logaritmo del largo promedio de los recesos de incubacion
y el nimero de recesos por hora. Se aplicé el logaritmo a las variables de duracién para
asegurar la simetria de los datos y el ajuste de los modelos (e.g., Scholer et al., 2020).
Como variables explicativas (efectos fijos) se utilizaron la temperatura ambiental minima
y maxima, dia de incubacion, el tamafio de puesta (1-6 huevos) y la fecha estandarizada
de incubacion. En todos los modelos se utilizé la identidad de la hembra y el afio de la

temporada reproductiva como efectos aleatorios.

En todos los casos se utilizd un procedimiento de seleccion de variables
explicativas (efectos fijos) para obtener el modelo minimo adecuado (Crawley, 2007).
Se removieron las variables explicativas no significativos (p > 0,05) una a una de
acuerdo a un orden decreciente de valor p. Los valores que se reportan son los
otorgados por las salidas estadisticas del modelo seleccionado. En aquellos casos
donde las variables tenian mas de dos niveles, se realizaron comparaciones multiples a
posteriori utilizando el paquete Ismeans (Lenth, 2016). Para cada analisis se utilizaron
graficos de la distribucion de los residuos para verificar los supuestos de normalidad y

ajuste de los modelos.
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4. RESULTADOS

La temperatura ambiental vario entre -3,36 y 36,19 °C durante las filmaciones de
incubacién, mostrando una gran amplitud térmica. El amplio rango de temperaturas
registradas es tipico de regiones aridas, caracterizadas por bajas temperaturas durante
el amanecer y altas temperaturas a media mafiana. Las temporadas reproductivas

comenzaron entre el 22 de octubre y el 5 de noviembre segun el afio.

Se monitorearon 281 nidos durante cinco temporadas reproductivas. Se analizo
el comportamiento de incubacién en 273 nidos, pertenecientes a 138 hembras. Se
excluyeron de los andlisis ocho nidos: tres nidos sin registro de la temperatura
ambiental, dos nidos donde los pichones eclosionaron el dia de la filmacion, un nido
fuera de foco y por ultimo un nido donde la hembra se comporté de forma anémala

(posiblemente por la presencia de un caballo o vaca en las proximidades del nido).

4.1. COMPORTAMIENTO DE INCUBACION

La ratona aperdizada incuba los huevos de forma intermitente. Las hembras
realizaron una atencion al nido promedio de 64,00 £ 8,70 % (rango: 24-83), intercalando
sesiones continuas de incubacién (media = 17,39 + 5,81 minutos, rango: 2,99 — 44,35,
n = 2917) con recesos fuera del nido (media = 9,37 + 4,12 minutos, rango: 3,49 - 49,80,
n = 382). En nimero de recesos por hora varié entre 1- 5 (media = 2,43 + 0,66). Los
machos alimentaron a la hembra dentro del nido con muy baja frecuencia (en 273 nidos
analizados solo en 12 nidos se observé al macho alimentar a la hembra), por lo cual es
probable que las hembras utilizaran los recesos de incubacion para alimentarse y

reponer energia.

4.2. TEMPERATURA AMBIENTAL

Las hembras de ratona aperdizada modificaron su comportamiento de incubacién en
funcion de las méaximas temperaturas ambientales (Tabla 1). Cuando las maximas
fueron bajas, las hembras incrementaron la atencién al nido (p < 0,01; Tabla 1; Figura
5.a). El incremento del tiempo total de incubacion fue consecuencia de un incremento
en el largo de las sesiones de incubacion (p = 0,05; Tabla 1; Figura 5.b), junto con una
reduccion en el largo de los recesos (p < 0,01; Tabla 1; Figura 5.c). Sin embargo, el
namero de recesos por hora no fue afectado por la temperatura maxima (p = 0,70; Tabla
1).
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Figura 5. a) Relacion entre comportamiento de atencion
al nido (tiempo total de incubacion / tiempo total de
filmacién) de Cistothorus platensis, ratona aperdizada,
y temperatura ambiental maxima. b) Relaciéon entre el
logaritmo del largo promedio de las sesiones de
incubacién (min, tiempo de permanencia de la hembra en
el nido entre una entrada y una salida) y temperatura
ambiente maxima. ¢) Relacion entre el logaritmo del
041 largo promedio de recesos (min, tiempo de permanencia
de la hembra fuera del nido entre una salida y una
entrada) y temperatura ambiental maxima. Las lineas
sombreadas de cada figura representan las curvas de
regresiéon predichas por los Modelos Lineales Mixtos
(MLM), n = 273.
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4.3. TAMANO DE PUESTA
Las hembras difirieron en el esfuerzo de incubacion en funcion de la cantidad de huevos
en el nido. La atencion al nido aumento con el tamafio de puesta (p < 0,01; Figura 6.a).
El aumento en la atencion al nido dado por un incremento en el largo de las sesiones de
incubacion (p < 0,01; Figura 6.b) junto con una reduccion en el nimero de recesos por
hora (p < 0,05; Figura 6.c).

14



6.a) . 6.b)

w

o

97
A\ /A

Atencién al nido

-

log{Largo promed|o de sesiones de Inc) (min)
AN
e

~
o

02

L [ 5

]

: p - . y 2 3 4
. - s Tamano de puesta
Tamafio de puesta P

6.c)

Figura 6.a) Relacion entre comportamiento de
atencion al nido (tiempo total de incubacion / tiempo
total de filmacién) de Cistothorus platensis, ratona
aperdizada y tamario de puesta (numero de huevos en
el nido. b) Relacién entre el logaritmo del largo
promedio de las sesiones de incubacion (min, tiempo de
permanencia de la hembra en el nido entre una entrada
y una salida) y tamario de puesta. ¢) Relacion entre N°
de sesiones por hora y tamafo de puesta. Las lineas
sombreadas de cada figura representan las curvas de
regresion predichas por los Modelos Lineales Mixtos
(MLM), n = 273).
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4.4. DiA DE INCUBACION

Con el avance de la incubacion y consecuente desarrollo embrionario, las hembras
modificaron el comportamiento de incubacion. Si bien la atencién al nido no vari6 con el
dia de incubacion (p = 0,73; Tabla 1), las hembras redujeron tanto el largo de las
sesiones de incubacion (p < 0,01; Tabla 1; Fig 7a) como el largo de los recesos (p <
0,01; Tabla; Fig 7b). No se observaron cambios en la atencién al nido a pesar de que
las hembras disminuyeron el largo promedio de las sesiones de incubacion y el largo
promedio de los recesos puede deberse a que incrementaron el nimero de recesos por
hora (p < 0,01; Tabla 1; Fig. 7C)
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4.5. DiA ESTANDARIZADO
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Figura 7. a) Relacion entre el logaritmo del largo
promedio de las sesiones de incubacion (min, tiempo de
permanencia de la hembra en el nido entre una entrada y
una salida) de Cistothorus platensis, ratona apredizada, y
Dia de incubacion. b) Relacién entre el logaritmo del
largo promedio de recesos (min, tiempo de
permanencia de la hembra fuera del nido entre una
salida y una entrada) y Dia de incubaciéon. ¢) Relacion
entre Numero de recesos por hora y Dia de incubacion. Las
lineas sombreadas de cada figura representan las
curvas de regresion predichas por Modelos Lineales
Mixtos (MLM), n = 273.

Con el avance de la temporada reproductiva las hembras modificaron el esfuerzo de

incubacion. Se observé un aumento en la atenciéon al nido con la fecha estandarizada

de incubacion (p < 0,01; Tabla 1; Figura 8.a) junto con un incremento en el largo de las

sesiones de incubacion (p < 0,01; Tabla 1; Figura 8.b). En este caso, las hembras no

modificaron el largo de los recesos (p = 0,52; Tabla 1), pero debieron reducir su nimero

de recesos por hora para aumentar la atencion al nido (p < 0,01; Tabla 1; Figura 8.c).
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Figura 8 a) Relacion entre comportamiento de atencion
al nido (tiempo total de incubacioén / tiempo total de
filmacion) de Cistothorus platensis, ratona aperdizada y
Dia estandarizado. b) Relacion entre el logaritmo del
largo promedio de las sesiones de incubacion (min,
tiempo de permanencia de la hembra en el nido entre una
entrada y una salida) y Dia estandarizado. ¢) Numero de
recesos por hora y Dia estandarizado. Las lineas
sombreadas de cada figura representan las curvas de
regresion predichas por los Modelos lineales Mixtos
(MLM), n = 273.
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Tabla 1. Resumen de los resultados de los cuatro MLM independientes realizados para
evaluar la relacion entre comportamiento de incubacién y temperatura en la ratona aperdizada
(Cistothorus platensis). La primera columna representa las distintas variables respuestas:
atencién al nido (tiempo total de incubacion / tiempo total de filmacién), log del largo promedio
de las sesiones de incubacién (min, tiempo de permanencia de la hembra en el nido entre una
entrada y una salida), log del largo promedio de los recesos de incubacién (min, tiempo de
permanencia de la hembra fuera del nido entre una salida y una entrada) y el nUmero de
recesos por hora (h?) de la ratona aperdizada. La segunda columna muestra los efectos fijos
propuestos: dia de incubacién, tamafio de puesta, temperatura ambiental maxima (Ta
maxima), temperatura ambiental minima (Ta minima) y fecha estandarizada de la temporada
reproductiva. El afio y la identidad de la hembra se ajustaron como factores aleatorios en todos

los modelos. Se muestran en negrita las variables que resultaron significativas (n = 273

videos).
Xaasr;l)it()elzta Efectos Fijos Estimado EE t-valor (pp<vgtgr5)
Atencion al nido  |ntercepto 0,593 0,036 16,261
Temperatura maxima -0,005 0,001 -4,447 <0,01
Temperatura minima -0,002 0,001 -1,911 0,054
Tamafio de puesta 0,016 0,006 2,753 <0,01
Dia de incubacion 0,001 0,002 0,310 0,73
;icuhbaaif’éinda”zada de 5002 0,000 7,342 <001
Log (Largo Intercepto 2,439 0,136 17,854
promedio de Temperatura maxima -0,008 0,004 2.104 <0,05
sesiones de Temperatura minima -0,001 0,004  -0.443 0.654
incubacion) Tamafio de puesta 0,085 0,022 3859  <0,01
Dia de incubacion -0,031 0,008 3.859 <0,01
;eccuhbaa‘zisgindar'zada de 5005 0,000 7.632 <001
Log (Largo Temperatura maxima 0,016 0,004 4,085 <0,01
promedio de Temperatura minima 0,008 0,004 1,909 0,069
recesos de Tamafio de puesta 0,001 0,022 0071 0,943
incubacion) Dia de incubacién -0,034 0,008 -4203 <001
reciacoandanzadade 00004 0000 0644 0520
N° de recesos Temperatura maxima 0,003 0,008 0,384 0,700
por hora Temperatura minima -0,002 0,008 -0,277 0,777
Tamafio de puesta -0,117 0,045 -2,573 <0,05
Dia de incubacion 0,079 0,016 4,781 <0,01
;eccuhbaaiiséi”da”zada de o008 0001 5300 <001
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5. DISCUSION

El comportamiento de incubacién de la ratona aperdizada fue plastico, siendo afectado
tanto por factores extrinsecos como intrinsecos. Ante bajas temperaturas ambientales,
las hembras respondieron incrementando el esfuerzo de incubacién. A pesar de que se
esperaria que las puestas de mayor tamafio retuvieran el calor por periodos mas largos,
las hembras destinaron mas tiempo a la incubacion en nidos con mayor cantidad de
huevos. Contrariamente a lo esperado, conforme avanzo el desarrollo embrionario de
los huevos, las hembras no modificaron la atencién al nido. Sin embargo, con el avance
de la incubacion realizaron mas sesiones y recesos de menor duracion. Finalmente, con
el avance de la temporada reproductiva, las hembras incrementaron el esfuerzo de
incubacién, aumentando la atencién al nido, el largo de las sesiones de incubacién y

reduciendo el nUmero de recesos.
5.1. TEMPERATURA AMBIENTAL

En las aves con incubacion intermitente como la ratona aperdizada, la temperatura
ambiental afecta la temperatura de los huevos durante los recesos. Para que no se
detenga el desarrollo embrionario, los adultos deben evitar que la temperatura de los
huevos descienda del cero fisioldgico (24-26 °C; Drent, 1975; Vleck, 1981a; Hafton y
Reinersten, 1985). En el presente estudio, la temperatura ambiental maxima solo superé
el cero fisiologico en el 9 % de las filmaciones. De acuerdo con esto, ante bajas
temperaturas ambientales maximas, las hembras de ratona aperdizada aumentaron la
atencion al nido, incrementando el largo de las sesiones de incubacion y reduciendo el
largo de los recesos. Esto sugiere que ante temperaturas suboptimas para el desarrollo
embrionario, las hembras respondieron incrementando el esfuerzo de incubacion, a
expensas de la reduccion del tiempo destinado para satisfacer sus propias demandas

energéticas.

Sin embargo, el comportamiento de incubacién de la ratona aperdizada no se vio
afectado por la temperatura minima (Tabla 1). Esto podria deberse a que la temperatura
ambiental minima no representa adecuadamente la temperatura ambiental durante la
filmacion con respecto al cero fisiologico (recién por debajo de los 26 °C donde se
espera una relacion lineal con atencion al nido; Conway y Martin, 2000). Por ejemplo,
durante una filmacién se puede registrar una minima de 10°C al amanecer, pero la
temperatura puede subir por encima de los 26 °C durante la mafiana. En contraste, las
temperaturas maximas registradas representan un limite. Si a lo largo de la filmacién se

registré una temperatura maxima de 26 °C, entonces toda la filmacion fue realizada por
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debajo de esa temperatura. Por este motivo es probable que se observe una relacion
entre temperatura maxima y el comportamiento de incubacién de ratona aperdizada y

no se encuentre relacion cuando se utiliza la temperatura minima.

En aves, debido al compromiso existente entre la inversion parental y éxito
reproductivo, el esfuerzo de incubacion deberia mostrar una alta variabilidad (Visser y
Lessells, 2001). La teoria de historias de vida predice que los individuos de especies
con alta mortalidad de adultos deberian invertir mas tiempo y esfuerzo en cuidado
parental que individuos de especies con baja mortalidad (Charnov y Schaffer, 1973;
Williams, 1996; Ghalambor y Martin, 2001; Martin, 2015). De acuerdo con esto, el re-
avistamiento anual de individuos anillados de ratona aperdizada en el sitio de estudio
sugiere una baja supervivencia de adultos (45 %; datos inéditos), mientras que la
evaluacion del comportamiento de incubacion sugiere un alto esfuerzo de incubacién a
bajas temperaturas. Sin embargo, para poder realizar conclusiones generales sobre el
balance entre esfuerzo de incubacion y el mantenimiento de los gastos energéticos de
los adultos de ratona aperdizada serd necesario evaluar el costo del esfuerzo de

incubacion a futuro.

Similarmente a lo reportado en esta tesis, algunos estudios observacionales han
reportado una correlacién negativa entre atencién al nido y temperatura ambiental (e.g.,
Matysiokova y Remes, 2010; Bueno-Enciso et al., 2017). Esta relacion puede deberse
a que, a mayores temperaturas ambientales, el costo de calentar los huevos luego de
un receso disminuye, y las hembras podrian invertir mas tiempo fuera del nido en otras
actividades (Chalfoun y Martin, 2007). Sin embargo, en algunas especies se ha
reportado un incremento en la atencion al nido con la temperatura ambiental (e.g., Diez-
Méndez et al., 2021). En estos casos, se ha propuesto que dicha relacién se debe a
gue, al aumentar la temperatura, disminuyen los costos de la incubacién y las aves
pueden incrementar el tiempo incubando los huevos (Hepp et al., 2006; Nord y Nilsson,
2012; Coe et al., 2015). Entonces, la variacién en el esfuerzo de incubacion y
temperatura ambiental entre poblaciones y especies de aves estaria causado por las

diferencias en los costos de la incubacioén y las estrategias de historia de vida.

La provision de alimento por parte del macho a la hembra que incuba podria
reducir los costos de incubacién a bajas temperaturas ambientales (Boulton et al., 2010).
En el caso de la ratona aperdizada, si bien la provision de alimento durante la incubacién
es rara, a futuro deberia evaluarse el rol de dicho comportamiento en el esfuerzo de

incubacion.
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5.2. TAMANO DE PUESTA

Trabajos previos han demostrado que los huevos de las aves se enfrian a una tasa
menor en nidos con mayor cantidad de huevos (Reid et al., 2000; Boulton y Cassey
2012; Cooper y Voss, 2013). Sin embargo, el costo de incubacién aumenta con el
namero de huevos incubados (De Heij et al. 2006; Nord y Nillson 2012) debido a que
puestas de mayor tamafio requieren una mayor cantidad de energia para calentar los
huevos luego de una receso (Boulton y Cassey, 2012). De acuerdo con esto, varios
trabajos han reportado que el tamafio de puesta afecta el comportamiento de incubacion
de las aves (e.g., Reid et al., 2002; Deeming, 2002; Boulton y Cassey, 2012).

En nidos de ratona aperdizada con mayor tamafio de puesta se observé una
mayor atencién al nido y sesiones de incubaciéon de mayor duracién, acompafado de
un menor nimero de recesos. El aumento en el esfuerzo de incubacion en nidos con
mayor cantidad de huevos sugiere que las hembras de ratona aperdizada no ajustaron
su esfuerzo de incubacién a la mayor capacidad de retencién de calor de la puesta.
Tampoco parece que las hembras respondieron a un mayor gasto energético en la
incubacion de puestas de mayor tamafio, ya que deberian haber aumentado el largo de
los recesos para obtener mayor cantidad de alimento en nidos con mas huevos. Sin
embargo, la disminucién en el nimero de recesos de incubacion podria reducir los
costos de la incubacion ya que esta estrategia minimizaria el nimero de veces que la

hembra tiene que recalentar los huevos (Drent, 1975; Vleck, 1981a).

Trabajos publicados en otras aves también han reportado un incremento en el
esfuerzo de incubacién con el incremento del tamafio de puesta o con la masa total de
la puesta. En el carbonero comun las hembras realizan una mayor atenciéon cuando el
tamafio de puesta es mayor (Matysiokova y Remes, 2010) a pesar de que las nidadas
con un menor numero de huevos se enfrian mas rapido que nidadas de mayor tamafio
de puesta (Boulton y Cassey, 2012). Similarmente, un estudio que evalud la atencion al
nido en funcién la masa total de puesta en 354 especies, reporté una correlacion positiva

entre la masa de la puesta y la atencion al nido (Deeming, 2002).

La relacion positiva entre el esfuerzo de incubacion y el tamafio de puesta podria
deberse tanto a factores endégenos como exdgenos. Por ejemplo, es posible que las
hembras en mejor condicion fisica o en territorios con mayor disponibilidad de alimento
depositen una mayor cantidad de huevos por puesta y puedan realizar un esfuerzo de
incubacién mayor. Alternativamente, si las hembras que depositan puestas de mayor
tamafio realizan una mayor inversion materna, se esperaria también un incremento en

el esfuerzo de incubacion con el tamafio de puesta.
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5.3. DiA DE INCUBACION

Con el avance en el desarrollo embrionario, aumenta la tasa de enfriamiento de los
huevos (Cooper y Voss, 2013). Por este motivo, se asume que, durante los recesos, los
huevos en incubacién avanzada se enfrian mas rapidamente que los huevos en
incubaciéon temprana. En linea con esto, se observd que las hembras de ratona
aperdizada redujeron el largo de los recesos a medida que avanzé la incubacién. Sin
embargo, no se observd un incremento en la atencion al nido. Esto fue debido a que las
hembras redujeron también el largo de las sesiones de incubacion a la vez que
aumentaron el nimero de recesos. Estos resultados sugieren que las hembras ajustaron
el comportamiento de incubacion estratégicamente con el avance de la incubacion,
compensando la menor cantidad de tiempo fuera del nido al realizar un nUmero mayor
de recesos. Resultados similares fueron reportados en otras aves (e.g., Camfield y
Martin 2009; Cooper y Voss, 2013). Sin embargo, también se han reportado diferentes
estrategias para satisfacer los cambios en los requerimientos de los embriones con el
avance de la incubacion. Por ejemplo, a medida que progresa la incubacién algunas
especies aumentan la atencion al nido (Bueno-Enciso et al., 2017; Simmonds et al.,
2017; Bambini et al., 2019; Diez-Méndez, 2021) mientras que otras solo reducen el largo
de los recesos (Cox y Martin, 2009; Walters et al., 2016, Scholl et al., 2019).

El patron de incubacién observado en las hembras de ratona aperdizada junto
con los resultados reportados en otras especies demuestra que el esfuerzo de
incubacion es un comportamiento dindmico que cambia con el avance de la incubacion.
Por este motivo al comparar el esfuerzo de incubacion entre especies y poblaciones es
fundamental tener en cuenta el periodo de incubacion (e.g., temprano vs. tardio) en el

cual el nido fue estudiado para evitar asi sesgos en los resultados.
54. AVANCE DE TEMPORADA REPRODUCTIVA

Con el avance de la temporada reproductiva se produce un aumento en el largo del dia,
la temperatura ambiental y probablemente la disponibilidad de insectos (Nilsson y Smith,
1988; Simmonds et al., 2017). Como consecuencia, muchas aves aumentan el esfuerzo
de incubacion debido a que cuentan con mayor disponibilidad de recursos energéticos
(Rostogi et al., 2006; Ardia et al., 2009 Bueno-Enciso et al., 2017; Londofio et al., 2018).
Sin embargo, también se ha propuesto una disminucion en la disponibilidad de alimento
alo largo de toda la temporada reproductiva en ciertos ambientes (Drent, 2006). En este
caso, se predice una reduccion en el valor reproductivo de la nidada (pichones con
menor calidad y menor probabilidad de sobrevivir) a lo largo de la temporada, el cual se

manifestaria como una reduccién en el esfuerzo de incubacion (Revisado por Reed y
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Clark, 2011). Por otro lado, durante la primavera-verano también podria producirse un
aumento en el numero de depredadores visuales, los cuales utilizarian los viajes de los
adultos para localizar los nidos. De acuerdo con esta hipétesis, ante el incremento en la
percepcion del riesgo de depredacion, los adultos reducirian el numero de viajes al nido
incrementando el largo de los recesos para no delatar la presencia del nido a los
depredadores (Ghalambor y Martin, 2002; Conway y Martin, 2000b; Basso y Richner,
2015).

Con el avance de la temporada reproductiva, las hembras de ratona aperdizada
aumentaron la atencién al nido mediante el aumento del largo de las sesiones de
incubacién. El hecho de que el largo de los recesos no cambié significativamente a lo
largo de la temporada reproductiva podria deberse a que no existieron cambios en la
disponibilidad de alimento. Sin embargo, la reduccién en el nimero de recesos podria
estar relacionada con un aumento en la calidad nutricional del alimento a lo largo de la
temporada reproductiva o con un menor costo metabdlico. Alternativamente, una
reduccion en el ndmero de viajes al nido también podria ser consecuencia de un
incremento en la percepcion del riesgo de depredacion (Ghalambor y Martin, 2002;
Basso y Richner, 2015). Finalmente, un incremento en la atencion al nido hacia el final
de la temporada reproductiva podria indicar un incremento estacional en la inversion
materna. Es posible que hacia el final de la temporada las hembras incrementen el
esfuerzo de incubacion para acelerar el desarrollo embrionario y asi reducir el largo del
periodo de incubacién. De esta forma, los pichones abandonarian el nido mas
rapidamente y tendrian tiempo suficiente para desarrollarse y adquirir habilidades de

supervivencia antes del inicio de la temporada invernal (Carey, 1996).

Para lograr una mejor comprension sobre las variables que afectan el
comportamiento de incubacion a lo largo de la temporada reproductiva es necesario
estudiar a futuro como varia la abundancia de alimento, la probabilidad de depredacion
de los nidos, la inversién materna durante el periodo reproductivo y el posible efecto del
intento reproductivo. Con respecto a este Ultimo punto, es importante destacar que en
este trabajo se analizé el efecto del avance de la temporada reproductiva sobre el
esfuerzo de incubacién mediante el dia estandarizado de la temporada reproductiva. Es
posible que el dia estandarizado de la temporada reproductiva se encuentre
correlacionado con el intento reproductivo debido a que al aumentar el numero de dias
de la temporada reproductiva también aumente el nimero de intentos reproductivos de
las parejas. La correlacion permitiria predecir el mismo comportamiento de ambas

variables sobre el esfuerzo de incubacién. Sin embargo, sera necesario evaluar y
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ahondar a futuro en esta relacion esperada para conocer con precision el efecto del

namero de intento reproductivo sobre el esfuerzo de incubacion.

6. CONCLUSIONES

La presente tesis es la primera descripcion detallada del comportamiento de incubacion
de la ratona aperdizada, ampliando el conocimiento de su biologia reproductiva
(Llambias et al., 2018, 2020; Arrieta, 2020; Mendoza, 2020; Arrieta et al., 2021; Jefferies
et al., 2021). Los resultados obtenidos proveen una fuerte base de conocimiento sobre
el cuidado parental de la ratona aperdizada, lo cual permitird evaluar a futuro preguntas

mas complejas sobre el comportamiento de incubacion.

El comportamiento de incubacion de las hembras de ratona aperdizada fue
plastico y afectado por la temperatura ambiental, tamafio de puesta, avance de la
incubacién y de la temporada reproductiva. Una mayor atencién al nido fue lograda
mediante un aumento en el largo de las sesiones de incubacion acompafiadas por una
reduccién en los recesos o0 por un aumento en el largo de las sesiones y una disminucién
en el nimero de recesos. Ademas, las hembras pudieron mantener constante la
atencion al nido realizando una mayor cantidad de sesiones y recesos de menor
duracion. Estos resultados demuestran que las hembras responden de forma adaptativa
a diversos factores, modificando el esfuerzo de incubacién de diferentes maneras. Dicha
diversidad de respuesta podria depender de la disponibilidad de alimento y de la

probabilidad de depredacion de los nidos, asi como de estrategias parentales.

El cuidado parental durante el periodo de incubacién es fundamental para
garantizar la supervivencia y calidad de las crias. El estudio de la plasticidad
comportamental puede ayudar a desarrollar predicciones mas exactas sobre las
respuestas poblacionales al cambio climético. De incrementarse la tendencia observada
en la temperatura, esta alteracion podria tener un alto impacto en el manejo y regulacion
de los caudales del rio Mendoza. La ratona aperdizada frente los aumentos de
temperatura ambiente en el momento de la incubacién, podria acomodarse a los
requerimientos del embrién variando el comportamiento, pero no asi a la pérdida de
pastizales en los méargenes del rio ya que es un factor que podria colocar a la ratona

aperdizada en estado vulnerable en este sitio.
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