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Capitulo 1

Evolucion de los rasgos de historia de vida las aves: la depredacion de nidos como presion

de seleccion sobre las estrategias reproductivas

Las historias de vida conforman el conjunto de adaptaciones que maximizan la integracion entre un
organismo y su entorno (Robinson et a/. 2010). Uno de los principales desafios de la teoria de historias
de vida es comprender la variacion intra e interespecifica de los rasgos de historia de vida. Considerando
que la depredacion es la principal causa de fracaso de los nidos de las aves (Ricklefs 1969, Martin et al.
2000a), es trascendental describir como es que la depredacion de nidos modela la evolucion de los
rasgos de historias de vida de las aves (Ibafiez-Alamo et al. 2015).

El riego de depredacion de nidos puede afectar las decisiones de cuando y donde nidificar y el grado
de inversion en la reproduccion actual o futura (Ricklefs 1969, Skutch 1985, Martin 1996, Matysiokova
et al. 2018, Shew et al. 2019), teniendo un efecto indirecto sobre la supervivencia de los adultos
(Cresswell 2011). Multiples factores ecoldgicos, espacio-temporales y comportamentales operan
simultaneamente y tejen un cuadro de interacciones complejas sobre los rasgos de historias de vida de
las aves (Martin et al. 2000b). Es justamente un desafio para las investigaciones en ecologia y biologia
del comportamiento poder discernir entre los mecanismos responsables de la variacion en el riesgo de
depredacion, asi como las decisiones y adaptaciones de los individuos para sortearla (Begon 2006).

Casi todas las aves construyen nidos para poner huevos y/o criar a la descendencia (Hansell 2000),
con excepcion de las aves parasitas de cria quienes depositan sus huevos en los nidos construidos por
otras aves, delegandole al hospedador el cuidado de sus huevos y con escasas excepciones, también de
los pichones (Rothstein 1990). El nido concentra una etapa critica en la vida de las aves. En las aves
altriciales; cuyos pichones una vez nacidos continian su desarrollo en el nido durante varios dias e
incluso meses (e.g., Sphenisciformes, Columbiformes, Passeriformes), los adultos no solo deben
permanecer asociados al nido durante el periodo de incubacion, sino también durante el periodo de
pichones (Gill & Prum 2019). Por lo tanto, la naturaleza sésil del nido lo convierten en una presa
asequible para los depredadores quienes pueden detectarlo por su tamaiio, visibilidad, actividad, olor o
sonidos (Moreno 2012). Las presiones selectivas que acttian durante este periodo critico modulan una
amplia variedad de rasgos de historias de vida tales como las decisiones de cuando y donde nidificar,
los niveles de inversion reproductiva y de cuidado parental (Skutch 1949, Slagsvold 1984, 1989a,
Martin 1992, 1995, Bosque & Bosque 1995, Martin & Briskie 2009) las cuales han sido de interés para
esta tesis.

La identificacion de factores temporales y espaciales sobre los patrones de depredacion de nidos

permiten clarificar su efecto sobre otras variables explicativas que operan simultaneamente. Por
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ejemplo, diversos factores tales como la densidad de aves nidificando (Mwangi et al. 2018), la actividad
parental (Matysiokova et al. 2018) y el grado de cobertura vegetal del nido (Borgmann et al. 2013,
Ringelman & Skaggs 2019) podrian estar asociados a fenomenos espacio-temporales. La integracion
de dichos efectos permitira comprender de forma mas amplia como opera la depredacion de nidos como
fuerza selectiva sobre las decisiones reproductivas de las aves (Cox et al. 2012b, Husby & Hoset 2018a).

La teoria de historias de vida predice que cuando el beneficio de la reproduccion actual se devalaa
con el aumento del riesgo de depredacion del nido, los individuos invertirian menos por evento
reproductivo (Eggers et al. 2006, Zanette et al. 2011). De acuerdo con esto, varios trabajos han
reportado que las aves reducen el ntimero de huevos por puesta en respuesta al aumento del riesgo de
depredacion (Doligez & Clobert 2003, Dillon & Conway 2018). La reduccién en el tamafio de puesta
permitiria acortar el periodo de exposicion a depredadores durante la puesta de huevos, la incubaciéon y
la crianza de los pichones (Bosque & Bosque 1995, Martin 1995), economizando tiempo y energia
invertidos por intento reproductivo. Dicha estrategia, facilitaria los reintentos de nidificacion tanto
dentro como entre temporadas reproductivas, distribuyendo el riesgo de depredacion del nido entre
nidadas y a lo largo de la temporada reproductiva (Slagsvold 1982, 1984, Schluter et al. 1991, Martin
1995, Martin & Clobert 1996, Julliard et al. 1997).

La reduccion del tamaiio de puesta permitiria también reducir la intensidad de las sefiales emitidas
desde el nido debido a la menor intensidad de las llamadas de pedido de alimento de los pichones
(McDonald et al. 2009), la menor propagacion de olor del nido (Conover 2007) y la reducciéon del
numero de viajes de los adultos al nido (Skutch 1985). Si bien, el cuidado parental es vital para la
supervivencia de la descendencia de las aves, podria aumentar la probabilidad de depredacion del nido
o incluso la del adulto (Lima 2009). Una intensa actividad parental seria utilizada por los depredadores
visuales para localizar los nidos (Skutch 1985, Eggers et al. 2008). Entonces, las aves deberian
minimizar la tasa de visita al nido para reducir la intensidad de las claves visuales emitidas que a su vez
podrian contribuir a disminuir la probabilidad de que un depredador encuentre el nido (Martin 1996,
Conway & Martin 2000, Martin et al. 2000a).

Alternativamente, se ha sugerido que el tamafio de puesta se encuentra positivamente
correlacionado con el tamafio del nido. Un menor tamafio de puesta permitiria albergar los huevos en
un nido de menor tamafio, haciéndolo menos conspicuo para los depredadores y por lo tanto mas dificil
de localizar (Meller 1990, Weidinger 2004). Esta hipodtesis predice una relacion positiva entre la
probabilidad de depredacion y el tamafio del nido, asi como una reduccion en el tamaio del nido ante
un incremento en la probabilidad de depredacion (Biancucci & Martin 2010).

Los efectos directos de la actividad parental sobre la probabilidad de depredacion del nido, a su vez
podrian influir en la evolucidn de la seleccion de los sitios de nidificacion, favoreciendo la eleccion de
lugares mas protegidos en aquellas especies que se exponen mas durante el cuidado parental (Lima &
Dill 1990, Kelly 1993, Martin et al. 2000b, a). Dado que los huevos de las aves y muchas veces las crias

quedan restringidas a un sitio de nidificacion, los adultos deben seleccionar un lugar que sea seguro
6
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para reducir la probabilidad de depredacion, garantizando su €xito reproductivo y/o su supervivencia
(Martin 1993a, Cresswell 1997a, Wiebe & Martin 1998, Davis 2005). Para explicar como las aves
seleccionan el sitio de nidificacion se han propuesto distintas hipétesis que abarcan diversos enfoques
y escalas de analisis. Considerando el sitio inmediato donde el nido es construido, la escasa cobertura
vegetal incrementaria la probabilidad de depredacion del nido ya que facilitaria a los depredadores la
deteccion de las sefiales auditivas, olfativas y/o visuales originadas en el nido (Martin & Roper 1988,
Chalfoun & Martin 2009, Fogarty et al. 2017). Por otro lado, considerando el parche de vegetacion
donde el nido es construido, una mayor densidad y complejidad de la vegetacion que rodea al sitio de
nidificacién, reduciria la probabilidad de depredacion al disminuir la capacidad de maniobra o
movilidad de los depredadores mediante la obstruccion fisica (Chalfoun & Martin 2009, Borgmann
2010). Alternativamente podria existir un compromiso entre ocultar el nido dentro del parche de
nidificacién para evitar que el contenido sea depredado (Kelly 1993) y ubicar el nido en un sitio
despejado para tener un buen campo de vision y abandonar el nido a tiempo en caso de que se aproxime
un depredador (Gotmark et al. 1995). En conjunto, las tasas de depredacion de nidos deberian ser el
resultado de la compleja interaccion entre efecto de la estructura de la vegetacion, el tamaiio del nido,
el tamano de puesta y la actividad parental (Kelly 1993; Martin et al. 2000b).

El estudio de los rasgos de historias de vida es central para esclarecer las relaciones entre un amplio
abanico de adaptaciones que tienen asociaciones directas con el fitness y con las condiciones
ambientales (Robinson et al. 2010). La mayoria de las investigaciones sobre rasgos de historias de vida
se han realizado en ecosistemas templados del Paleartico y Neartico (Perrins 1970, Martin 1993b, 1995,
Martin & Clobert 1996, Robinson et al. 2010, Matysiokova et al. 2018). A pesar de que las aves
neotropicales comprenden una gran parte de la diversidad global de aves (Fischer 1960), la informacion
disponible sobre sus rasgos de historias de vida es ain muy limitada (Martin 1996, Matysiokova et al.
2018, Lees et al. 2020). Si bien en los ultimos afios se ha incrementado el nimero de estudios sobre la
biologia reproductiva de muchas de las aves neotropicales (e.g., Mezquida & Marone 2001, Fernandez
et al. 2007, Macedo ef al. 2008, Roper et al. 2010, Llambias et al. 2019, Reboreda et al. 2019, Colombo
et al. 2021) los ciclos reproductivos de las aves de regiones templadas del Neotrdpico son menos
conocidos aun que los de las regiones tropicales (Auer et al. 2007, Reboreda et al. 2019). Atin més, los
patrones encontrados en el Paleartico y Neartico, asi como las hipotesis explicativas propuestas no se
aplican necesariamente a la avifauna del Neotropico templado (e.g., Norment 1993, Filliater e al. 1994,
Xiao et al. 2017, Zhao et al. 2020).

Los nidos de las aves de pastizal estan expuestos a altas tasas de depredacion debido a la diversidad
de depredadores y a su vulnerabilidad (Hanssel 2000, Azpiroz et al. 2012). La Ratona Aperdizada
(Cistothorus platensis), es un ave especialista de pastizal cuya abundancia y comportamiento territorial
la convierten en una excelente especie de estudio para evaluar y describir los factores ambientales,
temporales, espaciales y comportamentales que afectan la supervivencia de los nidos (Llambias et al.

2018). Los objetivos de esta tesis consisten en analizar y describir los rasgos de historias de vida de la
7
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Ratona Aperdizada para comprender las estrategias reproductivas tendientes a reducir el riesgo de
depredacion de nidos. La descripcion de dichos patrones permitira a futuro el planteo de mecanismos
que permitan entender las estrategias reproductivas que determinan la ecologia reproductiva de la
Ratona Aperdizada en particular ademas de contribuir a comprender las estrategias reproductivas de las
aves de pastizal en general.

En la presente tesis se describird la variacion espacio-temporal de los rasgos de historia de vida de
la Ratona Aperdizada Se evaluara a nivel correlativo y experimental el efecto de la estructura de la
vegetacion y actividad parental en el sitio de nidificacion sobre la probabilidad de depredacion del nido.
Ademds, se analizara a nivel correlativo el efecto de la cobertura vegetal en el parche de nidificacion

sobre la probabilidad de depredacion.
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Metodologia general

Area de estudio

Durante 9 temporadas reproductivas (15 de octubre — 15 de febrero, de 2010 a 2018) se estudio la
biologia reproductiva de la Ratona Aperdizada en los pastizales riparios del Valle de Uspallata,
Mendoza, Argentina (32°38° S, 69°22° O, 1800 m.s.n.m.). Los pastizales riparios se encuentran
irrigados por los arroyos Uspallata y San Alberto, formando un corredor fértil con pequefias charcas
que se extienden hasta su confluencia con el Rio Mendoza (Martinez Carretero 2000) (Fig. 2.1 Ay B).
La Ratona Aperdizada, construye sus nidos predominantemente en Cortaderas Cortaderia rudiuscula,
una poacea perenne y rizomatosa que crece en matas densas y de gran tamafo, pudiendo superar los 2
m de diametro y los 3 m de altura. Dicha especie de cortadera es dominante en los pastizales riparios;
observandose en menor proporcion ejemplares de Baccharis neaei y Solidago chilensis (Martinez
Carretero 2000). Lejos de los cursos de agua, y en terrenos mas altos, con mayor impacto de pastoreo,
se observan parches dominados por P4jaro Bobo Tessaria absinthioides, y en menor proporcion,

ejemplares de Glycyrrhiza astragalina, Lycium ciliatum, Baccharis salicifolia, Hypochoeris sp. etc.
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Figura 2.1. A) Mapa de América del Sur, Argentina en gris claro y la provincia de Mendoza en
gris oscuro. El punto blanco sefiala la localizacion del Valle de Uspallata. B) Distribucion de las
tres parcelas de estudio en el Valle de Uspallata, sefialadas con color gris. En el extremo sur, se
encuentra la parcela de estudio Rio (42 ha). Unos 1.75 km al norte, se encuentra la parcela Arroyo
(80 ha). En el extremo norte, a 4.71 km de Arroyo se encuentra la parcela Bovedas (39 ha). Mapa
disefiado con el software libre OGIS (QGIS Development Team 2021).
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(Martinez Carretero 2000). En zonas de suelos inundados y charcas, crece vegetacion macrofita como
Juncus balticus, Scirpus sp, Hydrocotyle ranunculoides y Trifolium repens (Martinez Carretero 2000).
En el area, se observan varias especies de aves asociadas con pastizales himedos como el Verdon
Embernagra platensis, el Junquero Phleocrytes melanops, el Pico de Plata Hymenops perspicillatus y
el Tachuri Siete Colores Tachuris rubigastra.

El Valle de Uspallata se caracteriza por una pronunciada variacion de temperatura entre estaciones,
con temperaturas medias anuales de ~ 4.6 °C en invierno y de ~ 17.1 °C en verano. Durante el invierno
austral la temperatura minima media es de -2 °C y hay ocasionales caidas de nieve; mientras que en el
verano la temperatura maxima media es de 25 °C (Martinez Carretero 2000). Las precipitaciones son

poco frecuentes, con una media anual de ~100 mm.
Parcelas de estudio

El trabajo de campo fue realizado en tres parcelas (Arroyo, Rio y Bovedas) localizadas en pastizales
riparios (Fig. 2.1B). La parcela Rio fue monitoreada durante el periodo 2015-2018, estando ubicada en
la confluencia del Arroyo Uspallata y el Rio Mendoza. Abarca un area aproximadamente de 42 ha, y se
caracteriza por tener una baja carga ganadera y pastizales altos y continuos de Cortaderas atravesados
por pequefios canales secundarios. La parcela Arroyo fue monitoreada durante el periodo 2010-2018,
encontrandose sobre el arroyo Uspallata, 1.71 km al norte de Rio. Esta parcela abarca un area

aproximada de 80 ha, estando conformada por parches de Cortaderas, Pajaro Bobo, Tamariscos Tamarix

§ b , b e | ; /"“Foto: Paula Garrido

Figura 2.2. Fotografias de las tres parcelas de estudio, en Uspallata, Mendoza.
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sp., vegetacion xerofila y pequefias charcas y zonas anegadas dominadas por macrofitas. La carga
ganadera es moderada, por lo cual el pastizal alcanza alturas mas bajas que en Rio. La parcela Bovedas,
solo fue monitoreada en 2017, tiene un area aproximada de 39 ha, y se encuentra a 4.71 km aguas arriba
de Arroyo. Esta parcela se encuentra altamente impactada por la ganaderia, ya que esta ubicada en las
inmediaciones de la villa de Uspallata. A su vez se encuentra rodeada de plantaciones de Alamo Blanco
Populus alba. Los parches de Cortadera se encuentran separados por zonas de pastos cortos, algunos
parches de Tamariscos Tamarix sp. y canales secundarios del arroyo Uspallata con algunos ejemplares

de Sauces Salix sp. (Fig. 2.2).
Especie de estudio

La Ratona Aperdizada Cistothorus platensis (Familia Troglodytidae) es un paseriforme insectivoro de
pequefio tamafio (~9g), que habita en pastizales y humedales desde Cabo de Hornos hasta el norte de
Meéxico (Remsen ef al. 2021). El plumaje es criptico, de color pardo, con un patrén estriado en el dorso,
no presenta dimorfismo sexual aparente. Durante la temporada reproductiva los machos de Ratona
Aperdizada son particularmente conspicuos y faciles de observar ya que cantan perchados en los tallos
mas altos de las Cortaderas (Fig. 2.3A). En contraste, durante la temporada invernal, los individuos son
dificiles de observar ya que se desplazan rapido, a baja altura, ocultandose entre la vegetacion.

El sistema de apareamiento predominante de la Ratona Aperdizada es la monogamia social (Zarco
& Llambias 2018, Fujikawa & Tubelis 2020, Llambias et al. 2018) con tasas de fertilidad extra-pareja
que van desde el 8.5 al 27.0 % entre temporadas (Arrieta 2022). Las poblaciones son sedentarias,
permaneciendo los adultos en los territorios todo el afo (Zarco & Llambias 2018, Llambias et al. 2018).

Durante la temporada reproductiva, la Ratona Aperdizada construye frecuentemente tres tipos de
estructuras: nidos plataformas, nidos no reproductivos y nidos reproductivos (Llambias ef al. 2020). En
Uspallata, las tres estructuras son construidas predominantemente con tallos y flores secas de
cortaderas, encontrandose ocultas entre la vegetacion, a unos 70 cm del suelo casi exclusivamente en
sustratos de Cortadera (Fig. 2.3B). Sin embargo, la arquitectura de los distintos tipos de nidos varia
considerablemente entre si. Los nidos plataforma son estructuras circulares planas y rudimentarias de
tallos entrelazados (Zarco & Llambias 2018, Llambias ef al. 2020). Tanto los nidos no reproductivos
como los reproductivos son estructuras con forma de domo, con entrada lateral (Llambias ef al. 2020).
Si bien la estructura externa de ambos tipos de nidos es similar, los nidos reproductivos se caracterizan
por la presencia de una capa interna de material fino compuesta por tallos de pastos secos, pelos de
mamiferos, inflorescencias de cortaderas y plumas.

Solo los machos desarrollan cantos complejos que utilizan para defender el territorio de intrusiones
de otros machos y cortejar o atraer a una hembra (Zarco & Llambias 2018). Ambos sexos colaboran en
la construccion de los nidos (Zarco & Llambias 2018) pero solo las hembras desarrollan el parche de
incubacion para incubar huevos y empollar pichones (Mendoza 2020). Sin embargo, ambos sexos

participan en la alimentacion de los pichones y volantones (Llambias et al. 2018).
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En el area de estudio, la temporada reproductiva comienza en octubre y se extiende hacia finales de
febrero. El tamafio promedio de puesta es de cinco huevos (rango: 2 — 7 huevos) y no se han registrado
fluctuaciones a lo largo de la temporada reproductiva ni entre temporadas (Llambias et al. 2018). Las
ratonas pueden llegar a realizar hasta seis intentos reproductivos por temporada, siendo la depredacion
la principal causa de fracaso de los nidos (Llambias ef al. 2018). Luego de un evento reproductivo
exitoso, las ratonas generalmente vuelven a nidificar. En la poblacion de estudio se registré un maximo

de tres eventos reproductivos exitosos, sin embargo, es algo poco frecuente.
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Figura 2.3. A) Macho de Ratona Aperdizada. B) Nido de Ratona Aperdizada, con su tipica
forma de domo construido con pastos entrelazados.

Principales depredadores

La identificacion de los principales depredadores de nidos es fundamental para determinar las presiones
de seleccion que deben afrontar las aves (Richardson et al. 2009). Los depredadores de nidos muestran
una gran variedad de técnicas de alimentacion, uso del espacio y preferencias de habitat que desafian
las adaptaciones y supervivencia de las aves (Martin 1993a, 1995; Chalfoun y Martin 2007, Fontaine et
al. 2007). Los depredadores afectan a la eleccion del sitio de nidificacion, al disefio del nido (Collias y
Collias 1984, Hansell 2000, Colombelli-Négrel y Kleindorfer 2009, Mainwaring et al. 2014) y el
comportamiento parental (Skutch 1985, Ghalambor y Martin 2002, Duré Ruiz et al. 2018). Los efectos
especificos de la depredacion de nidos pueden variar segtn el tipo de depredador (Reidy & Thompson
2012). Por lo tanto, fue preciso identificar a los principales depredadores de nidos de la Ratona
Aperdizada para comprender su impacto en la ecologia de la nidificacion y en los rasgos de historia de

vida.

Metodologia empleada para identificar a los depredadores. Se identificaron los depredadores de nidos
mas frecuentes mediante filmaciones focales y observaciones oportunistas durante las tareas de campo.

Los eventos de depredacion diurnos se filmaron con 7 microcamaras (Mini 550 button screw
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microcamera; LawMate, Taipei, Taiwan) conectadas a un DVR portatil (PV500 LITE; LawMate). Se
instalaron en la primera hora después de la salida del sol. Cada nido se film6 continuamente durante 4—
5 horas, una vez durante la incubacion, y tres veces durante el periodo de pichones (pichones de 2-3,
7-8 y 11-12 dias de edad). Las camaras se colocaron a 15-20 cm de los nidos, disimuladas con tela de
camuflaje y vegetacion del entorno.

Para obtener imagenes de depredadores nocturnos, se utilizaron 2 microcamaras a color (PatrolEyes
HD 1080P; Ada, Michigan, USA) con diodos emisores de luz infrarroja (860 nm) conectadas aun DVR
(PatrolEyes Mini DVR) y a una bateria (BLSA-12180-CBP 12V—18Ah; Probattery, Guangdong,
China). Las microcamaras nocturnas se instalaron durante periodos de 24 horas en una submuestra de
nidos durante dos temporadas reproductivas (2017 y 2018). Las camaras se retiraron cuando el nido fue
depredado o los pichones estaban proximos a abandonar el nido. Las microcamaras nocturnas se
colocaron ocultas entre la vegetacion a 0.3 m de la entrada de nido y se protegieron con una funda
impermeable contra inclemencias climaticas. Se utiliz6 el software VLC de reproduccion multimedia
(VideoLAN; https://www.videolan.org/videolan/) para visualizar la filmacion y asi identificar al

depredador a partir de los eventos de depredacion registrados.

Principales depredadores identificados. A partir de las filmaciones y de observaciones a campo de los
nidos activos se detectaron 9 casos de depredacion de nidos, pudiéndose identificar tres especies
diferentes de depredadores: la Culebra Ratonera (Philodryas trilineata; n = 7), el Zorro Gris
Sudamericano (Lycalopex griseus; n = 1) y Hormigas de Fuego (género Solenopsis; n = 1) (Fig. 2.4).
Las serpientes depredaron a los pichones secuencialmente, y en aquellos casos en los que habia huevos

en el nido sin eclosionar, no fueron consumidos (7 = 2 nidos). Las serpientes demoraron entre 5 y 20

minutos en ingerir el contenido del nido. Ademas, en la area de estudio se observo con frecuencia la
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Figura 2.4. Identificacion de depredadores de nidos de la Ratona Aperdizada mediante filmaciones
continuas. A) Culebra Ratonera Philodryas trilineata y B) Zorro Gris Lycalopex griseus.
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presencia de ejemplares de Halconcito Colorado Falco sparverius y Chimango Milvago chimango,
siendo ambas especies consideradas depredadores comunes de nidos de aves (Fernandez et al. 2013,
Menezes & Marini 2017). Todos los eventos de depredacion filmados u observados durante las tareas
de campo fueron registrados durante el dia y tuvieron lugar durante la etapa de pichones (detallado en
Jefteries et al. 2021).

Durante la construccion del nido y el periodo de incubacion, se registraron visitas al nido de
hembras de Tordo Renegrido (Molothrus bonariensis) (Fig. 2.5). Si bien los tordos no son depredadores
de nidos, su interferencia tienen efectos negativos en la supervivencia de los nidos (Massoni &
Reboreda 2002). Los huevos parasitos del tordo son de mayor tamaiio y de distinta coloracion que los
de la Ratona Aperdizada; su presencia en el nido durante la puesta frecuentemente induce la desercion
del nido. Ademas, los tordos suelen picar huevos de ratona, independientemente de si parasitan o no el

nido, incrementando la probabilidad de desercion del nido. Finalmente, cuando los tordos ingresan

depredadores. Debido a que el presente proyecto
se centro en estudiar los patrones de depredacion y
su relacion con el cuidado parental entre otras
variables, se retiraron los huevos de tordo en
aquellos nidos que no fueron abandonados, ya que

la presencia de huevos y pichones parasitos

afectaria el comportamiento parental (Hoover &
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Fig. 2.5. Fotografia de una hembra de Tordo

Renegrido Molothrus bonariensis durante la
Por lo tanto, las estimaciones del ¢éxito  filmacion  del comportamiento  de

reproductivo no tuvieron en cuenta el costo de  incubacién temprana de la Ratona
Aperdizada.

Reetz 2006) pudiendo atraer la atencion de

depredadores (e.g., Massoni & Reboreda 1998).

incubacion de huevos ni el de crianza de pichones

de tordo.
Anillamiento de adultos y pichones

Al principio de cada temporada reproductiva, se capturaron los adultos con redes de niebla y se los
anillé con una combinacion tinica: un anillo de aluminio numerado y 3 anillos de colores. Esto facilitd
la identificacion de los individuos durante las observaciones a campo y en los videos comportamentales.
Para capturar a las parejas reproductivas, a comienzos de la temporada se colocaron redes de nieblas en
los territorios y se ahuyentaron a los adultos hacia las redes. Ademas, para anillar a los machos que no
fueron capturados con esta técnica, se utilizaron cantos de otros machos que fueron grabados y
reproducidos mediante parlantes. Debido a que los machos son fuertemente territoriales, el canto de
otro individuo en su propio territorio despierta un comportamiento de defensa que consiste en vuelos

directos de ataque hacia el lugar donde es reproducido el canto. Se colocaron redes de niebla en forma
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estratégica para interceptar a los machos en vuelo y poder asi capturarlos, anillarlos y medirlos. En
aquellos casos donde no se pudo anillar a la hembra al comienzo de la temporada reproductiva, se
pospuso su captura hasta que los pichones alcanzaran los 7 dias de edad. Se coloco una red de niebla a
~ 0.5 m de la entrada del nido y se captur6 a la hembra en la red durante los viajes de alimentacion a
los pichones. A partir de los 7 dias de edad de los pichones, si la hembra deserta el nido, los machos
contintan alimentandolos. El anillado de los individuos se realizé con el maximo cuidado y celeridad
para reducir al minimo el tiempo de manipulacion de las aves (Fair et al. 2010). Como consecuencia,
durante el periodo de estudio nunca se observo la desercion de un nido con pichones de mas de 8 dias
de edad por capturar a uno de los adultos. En cada captura se midio la masa, el largo del tarso, el largo
del ala aplanada, el largo de la cola, el largo del pico, el ancho del pico y se registro el sexo. El sexo de
las hembras fue determinado por la presencia del parche de incubacion. El de los machos, por la
protuberancia cloacal. Dado que esta especie no presenta dimorfismo sexual evidente, y que la presencia
de tanto el parche de incubacion como de la protuberancia cloacal depende del estadio de nidificacion,
en aquellos casos que no se pudieron observar dichas caracteristicas morfologicas se procedid a
determinar el sexo comportamentalmente. De esta forma, el sexo fue determinado a posteriori, al
observar a un individuo cantado (macho) o incubando los huevos (hembra).

Se anillaron y midieron los pichones de Ratona Aperdizada a los 10 dias de edad. Se les coloco un
unico anillo de aluminio numerado y se midi6 la masa, el largo del ala y el largo del tarso. Las medidas
se realizaron a los 10 dias de edad porque a partir del dia 11 se corre el riesgo de que los pichones

abandonen el nido de forma prematura al ser manipulados.
Delimitacion de los territorios reproductivos

Para facilitar la bisqueda de los nidos y el seguimiento de los eventos reproductivos de las parejas se
determinaron los limites aproximados de los territorios cada 15 dias. La demarcacién de los territorios
se realizd mediante observaciones oportunisticas del comportamiento de los machos. En cada visita se
tomo nota de las perchas desde donde cantaban los machos, los sitios donde forrajeaban, los limites de
los vuelos entre cortaderas y de los duelos vocales entre vecinos. Luego se transcribieron las
observaciones sobre imagenes satelitales de Google Earth y se determind los limites aproximados de
los territorios. Ademas, para confirmar las relaciones socioespaciales de machos y hembras, en cada

visita se determin¢ la identidad de las parejas a través de la combinacion de anillos.
Busqueda y seguimiento de nidos

Se localizaron los nidos utilizando claves comportamentales y por busqueda sistematica segin el
protocolo de Martin y Geupel (1993). Se registro la geolocalizacion de los nidos mediante unidades de
geoposicionamiento global (Garmin EtreX 20). Para poder volver a encontrar el nido durante los
monitoreos subsiguientes, se marcaron dos cortaderas aledafias al nido con pequefos banderines de

color. Un banderin fue colocado al sur y el otro al norte con respecto a la planta sustrato del nido. Los
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banderines se colocaron a 1 6 2 metros de distancia del nido y a ~1 m de altura con respecto al suelo,
escondidos entre el follaje para evitar que depredadores visuales los asocien con la presencia del nido.
Sin embargo, una vez localizada el area aproximada con el GPS, los banderines fueron faciles de
localizar por el observador y el nido era finalmente ubicado entre banderines.

El esfuerzo de muestreo para poder describir la biologia reproductiva de la Ratona Aperdizada sumo
un total de 978 dias de trabajo de campo. La colecta de datos involucrd una red de trabajo colaborativa
entre dos a tres estudiantes de doctorales cuyos proyectos evaluaron diferentes aspectos de la ecologia
del comportamiento de la de la Ratona Aperdizada en Uspallata. También participaron durante las tareas
de campos y analisis de video en el laboratorio numeroso/as estudiantes que realizaron pasantias el
Laboratorio de Ecologia y Comportamiento Animal en el IADIZA-CCT-CONICET-Mendoza. La
metodologia empleada para la busqueda de nidos permiti6 localizar el 55 % de los nidos reproductivos
durante el periodo de construccion o puesta (n = 340 nidos), logrando el seguimiento del ciclo de
nidificaciéon completo (construccidon—puesta—incubacion—pichones) para la mayoria de los nidos. Las
dificultades asociadas a encontrar los nidos tardiamente (i.e., durante el estadio de pichones) radican en
el sesgo para el calculo de la supervivencia. Si se calculara la probabilidad de supervivencia de nidos
simplemente como el cociente entre nimero de nidos exitosos dividido el niimero total de nidos
observados activos, se sobrestimaria el verdadero éxito debido a que los nidos que fueron encontrados
en periodos avanzados sesgaria la muestra hacia nidos exitosos (Mayfield 1961). A su vez, en los nidos
encontrados tardiamente es dificil de determinar ciertos rasgos de historia de vida como el tamafo de
puesta, largo del periodo de incubacion, etc.

Los nidos fueron revisados principalmente durante la mafana (8—13 h) y cada 2-3 dias para
monitorear su progreso y supervivencia. El tiempo promedio transcurrido entre visitas fue de 1.58 dias
(DE = 0.94 dias, rango: 1 — 8, 7325 visitas realizadas a 619 nidos reproductivos). Para calcular la
duracion exacta del periodo de construccion, puesta, incubacion y permanencia de pichones en el nido
asi como para determinar diversas variables reproductivas (e.g., nimero de huevos puestos, numero de
huevos que eclosionaron y nimero de volantones que abandonaron exitosamente el nido), se revisaron
los nidos diariamente cuando las hembras estaban proximas a iniciar la puesta (4-5 dias desde el final
de la construccion), los huevos estaban proximos a eclosionar (13 dias desde la puesta del tltimo huevo)
o cuando los pichones estaban préximos a abandonar el nido (12 dias desde el nacimiento del primer
pichon). En cada visita al nido se registr6 la hora de visita y las condiciones en las que se encontraba
(e.g., depredado, con huevos, etc.). Durante el periodo de construccion se registrd el grado de avance
en la estructura del nido: plataforma, domo incipiente, domo sin cobertura interna, domo con cobertura
interna suave de pelos y plumas. Durante el periodo de puesta, los nidos fueron revisados diariamente
hasta que no se observo un incremento en el nimero de huevos (las ratonas ponen un huevo por dia
hasta completar la puesta). En cada visita se anot6 el numero de huevos y si se encontraban calientes o
frios (los huevos calientes marcan el inicio de la incubacion y el fin de la puesta). Los huevos parasitos

de tordo y los huevos de ratona picados por el tordo fueron removidos del nido para evitar la desercion
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del nido. Durante el periodo de incubacion, se registrd el numero de huevos presentas en cada visita y
si se encontraban calientes (confirmacion de la actividad parental en el nido). Durante el periodo de
pichones, se conto el nimero de pichones en el nido previamente a instalar las camaras para filmar la
actividad parental a los 2-3, 7-8 dias de edad (ver comportamiento parental) y al anillarlos a los 10 dias
de edad (Fig. 2.6). Cuando los pichones estuvieron proéximos a abandonar el nido, se verificd su
presencia dentro del nido con sumo cuidado, para evitar el abandono prematuro del nido. En cada visita
al nido se registro cualquier aspecto llamativo del nido que pudiera servir para inferir su destino, en el

caso de que no hubiera sido filmado.

Duracion del ciclo de nidificacion

Se asumi¢ el final de la construccion del nido cuando los adultos dejaron de transportar material al nido
por al menos cinco dias consecutivos o si se observo la presencia de un huevo en su interior. La duracion
del periodo de puesta se calculdé como el numero de dias entre la puesta del primer y del Gltimo huevo.
El largo del periodo de incubacidn, se calculd como el nimero de dias desde la puesta del ultimo huevo,
hasta la eclosion del primer pichon. La duracion del periodo de pichones se determind como el nimero
de dias desde la eclosion del primer pichon hasta que los volantones abandonaron el nido (el abandono
del nido es sincronico). Para calcular la edad de los pichones para la colocacion de camaras el dia 2-3,

7-8 y 11-12 (ver comportamiento parental debajo), se consideré como el dia cero a el dia en que

Figura 2.6. Etapas del desarrollo de los pichones de Ratona Aperdizada
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eclosionaron la mayor proporcion de huevos (la eclosion es en general asincronica; Llambias et al.

2012) (Fig. 2.6).

Comportamiento parental

Para cuantificar la tasa de actividad de los
adultos se filmoé cada nido con microcamaras
(PV-500 Lite DVR) durante 5 horas
seguidas a partir del amanecer (~ 6 y 7.30 hs)
durante la construccion, la incubaciéon y en
tres etapas de pichones (2-3, 7-8 y 11-12
dias de edad). Las microcamaras se
disimularon con tela de camuflaje y se

instalaron a 20 cm de la entrada del nido

empleando un tallo delgado de Tessaria
absinthioides (Fig. 4). Durante la instalacion Figura 4. A) Microcmara frente al nido. B)
de las microcamaras se registro el estado de Comparacion del tamafio de la microcamara con
., . , respecto al de una navaja.
avance de la construccion de nido, el nimero
de huevos y el niimero de pichones, para los periodos de construccion, incubacion y pichones
respectivamente. Las filmaciones durante el periodo de construccion se realizaron durante la etapa de
construccion del domo. Los nidos en incubacion se filmaron una sola vez a lo largo de todo el periodo
de incubacion (rango de duracion de la incubacion: 14-18 dias; Llambias et al. 2018).

La metodologia general aqui descrita es comun a todos los capitulos. En adelante, se encontrara

el desarrollo de la metodologia particular empleada en cada capitulo de la tesis.
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Capitulo 3

Variacion espacio-temporal de los patrones de éxito, inversion y productividad

reproductiva de la Ratona Aperdizada

La fenologia reproductiva es un aspecto crucial de la historia de la vida de los individuos debido a su
profundo efecto sobre el éxito reproductivo (Visser ef al. 2009, Fernandez et al. 2020). Se piensa que
los patrones estacionales y espaciales en los rasgos de historias de vida se encuentran relacionados
principalmente con la variacion climatica (Visser et al. 2009), la disponibilidad de alimento (Visser et
al. 2012), la depredacion de los nidos (Grant et al. 2005) y la tasa de parasitismo de cria (Fiorini et al.
2009). Asi, los individuos podrian posponer o adelantar la reproduccion para reducir el riesgo de
depredacion de nidos (Monkkonen et al. 2009) o evitar coincidir con el pico reproductivo de las aves
parasitas de cria (Fiorini et al. 2009).

La depredacion de nidos es una de las principales causas de fracaso de los nidos (Ricklefs 1969,
Slagsvold 1984, Martin et al. 2000a), por lo cual sus efectos alcanzarian multiples decisiones
reproductivas. Segin el riesgo de depredacion percibido, las aves pueden variar su inversion
reproductiva (Doligez & Clobert 2003), modificando el tamafio de puesta (Martin 1995, Eggers et al.
2006, Decker et al. 2012), el tamaiio de los huevos (Fontaine & Martin 2006a) y el esfuerzo parental
(Fontaine & Martin 2006a). La reduccion en el tamafio de puesta contribuye a reducir el nimero de
viajes que los adultos realizan al nido, minimizando a su vez las claves visuales que podrian alertar a
un depredador sobre la ubicacion del nido (Skutch 1949, Martin et al. 2000, Fontaine y Martin 2006).
Ademas, una reduccion en el tamafio de puesta podria incrementar la energia disponible para realizar
otro intento reproductivo en caso de fracaso (Roper 2005). Entonces, si los individuos ajustan el tamafio
de puesta y la actividad parental en funcién de la probabilidad de depredacion del nido, se esperaria un
ajuste de dichas variables a la variacion temporal y espacial del riesgo de depredacion (Delhey et al.
2010b, Hirsch-Jacobson et al. 2012, Husby & Hoset 2018b).

Varios factores ecoldgicos podrian ser responsables de la variacion espacio-temporal de la
depredacion de nidos (Husby & Hoset 2018b) y del parasitismo de cria (Rothstein 1990, Mermoz &
Reboreda 1998). Las fluctuaciones de las condiciones ambientales influyen sobre la temperatura
ambiental y las precipitaciones (Englert Duursma et al. 2018), lo cual tiene una implicancia directa
sobre la abundancia de alimento (Wiggins et al. 1994, Wardrop & Ydenberg 2003). Las fluctuaciones
en la disponibilidad y abundancia de alimento afectan a su vez la diversidad y densidad de las presas u
hospedadores preferidos (Schmidt 1999, Fiorini ef al. 2009). Dichos factores, también podrian producir
cambios estacionales en la actividad (Sperry et al. 2008, Cox ef al. 2013), comportamiento (Burhans et

al. 2002, Wilson et al. 2007) y abundancia de los depredadores (Grant et al. 2005) y aves parasitas de
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cria (Fernandez & Mermoz 2000). Por lo tanto, variables tales como fecha, hora y/o el area de
nidificacion pueden afectar al riesgo de depredacion y/o parasitismo de cria debido a los diferentes
patrones de forrajeo y actividad de los principales grupos de depredadores (Sperry et al. 2008, Vogt et
al. 2003) y aves parasitas de cria (Robinson et al. 1995).

La variacion estacional del éxito e inversion reproductiva ha sido ampliamente documentada en las
aves del hemisferio norte. En el Paleartico y Neartico, el éxito y la inversion reproductiva suelen
disminuir a medida que avanza la temporada reproductiva (Perrins 1970, Price ef al. 1988, Verhulst &
Nilsson 2008, Visser & Gienapp 2019). Sin embargo, el conocimiento sobre la ecologia y fenologia
reproductiva de las aves neotropicales es atin limitado, a pesar de que comprenden mas del 30 % de la
diversidad total de las aves (Delhey et al. 2010). Si bien se han reportado resultados de varios estudios
en especies tropicales y subtropicales (Poulin ef al. 1992, Young 1994a, b, Wikelski et al. 2000, Hau et
al. 2008), relativamente pocas investigaciones han examinado los patrones temporales de depredacion
de los nidos e inversion reproductiva en el sur templado (pero ver Delhey ef al. 2010A, Segura &
Reboreda 2012, Carro et al. 2014). El sur templado es una zona de particular interés, ya que los
paseriformes que lo habitan se caracterizan por rasgos de historia de vida intermedios entre el norte
templado y zonas tropicales (e.g., Fernandez et al. 2007, Bonacic et al. 2015, Llambias ef al. 2015,
2018, Pretelli et al. 2015). Por este motivo, informacion sobre la variacion temporal y espacial del éxito
de los nidos de la Ratona Aperdizada contribuira a una mejor comprension de la evolucion de sus rasgos
de historia de vida y biologia reproductiva de las aves del sur templado.

Por las razones expuestas anteriormente, en el presente capitulo se describe en detalle la biologia
reproductiva de la Ratona Aperdizada. En particular, se reportan datos sobre la variacion estacional,
interanual y espacial en: el éxito de nidificacion, el éxito reproductivo, el inicio de la nidificacion, las
tasas diarias de supervivencia, las tasas diarias de depredacion, las tasas de interferencia del Tordo
Renegrido, el nimero de intentos reproductivos, tasas de visita al nido y la duracion de los periodos de
puesta, incubaciéon y pichones. Ademas, se reportan datos sobre la variacion fenologica de los
parametros de inversion reproductiva de los adultos tales como tamafio de puesta y la proporcion de
volantones que abandonan el nido. Finalmente, se analiza la variacion en el tamafio de puesta entre

intentos reproductivos.

Métodos
La descripcion del sitio y la especie de estudio pueden encontrarse en el capitulo 2.

Determinacion del destino de los nidos reproductivos

Los nidos se consideraron exitosos si al menos un volanton abandoné el nido. Durante el periodo de
puesta e incubacion, los nidos fueron considerados depredados si se observo la ausencia de todos los
huevos. Durante el periodo de pichones, los nidos fueron considerados depredados si se registro la

ausencia de todos los pichones antes de que pudiesen abandonar el nido por sus propios medios (dia 0-
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10). Luego de los 10 dias de edad, se constatd que los pichones estuviesen afuera del nido y/o que fueran
alimentados por los adultos. Se registro6 si los huevos fueron picados (ovicidio) o si los pichones tuvieron
lesiones por picoteo (infanticidio).

Se asumieron siete causas diferentes de desercion del nido: 1) por inclemencias climaticas, si el
nido fue abandonado el dia después de un frente frio, fuertes lluvias o por crecida e inundacion de los
cauces de agua; 2) por interferencia del Tordo Renegrido, si se producia una desercion después de que
un Tordo Renegrido pusiera un huevo o picoteara los huevos de la Ratona Aperdizada; 3) interferencia
del investigador/a, si el abandono del nido ocurrid el dia después de capturar a la hembra; 4) causas
desconocidas de desercion, si ambos adultos fueron observados con vida, mientras que los huevos se
encontraron frios por mas de 2 dias o se encontraron a los pichones muertos dentro del nido; 5) muerte
de los adultos, si uno de los adultos no fue visto nuevamente en el sitio del estudio; 6) colapso del nido,
cuando la estructura del nido no pudo soportar los huevos que contenia y colaps6 el fondo del nido y 7)
huevos sin eclosionar, si los huevos no eclosionaron después de trascurridos al menos siete dias pasado
el periodo medio de incubacioén. En un caso particular, se considerd que un nido fracasé por causa
humana, cuando trabajadores rurales quemaron los pastizales donde las parejas reproductivas tenian

nidos activos.

Supervivencia de los nidos

El enfoque general consistio en mantener los analisis lo mas simple posibles. Por ello, solo se
consideraron modelos con aquellas variables estrictamente necesarias para evaluar la hipotesis
abordadas. Sin embargo, algunas variables podrian potencialmente confundir los resultados violando
algunos supuestos de independencia. Por ejemplo, las tasas de depredacion y supervivencia podrian ser
afectadas por la parcela o el afo de estudio. Ademas, las mismas parejas realizaron mas de un intento
reproductivo y los nidos fueron visitados repetidas veces para registrar su supervivencia.

Se estim¢ la tasa de supervivencia diaria de los nidos utilizando modelos lineales generalizados
mixtos con una funcidn de enlace logistica que consider6 a los dias de exposicion de los nidos (Shaffer
2004). Este modelo considera el destino del nido por cada intervalo de visita, sumando tantos dias de
supervivencia como visitas haya tenido el nido. La variable respuesta se model6 bajo una distribucion
de errores binomial (codificada como 0 = fallo durante el intervalo y 1 = sobrevivi6 al intervalo). El
modelo logistico de exposicion asume que todos los nidos sobreviven o fracasan independientemente
unos de otros y que las probabilidades diarias de supervivencia son homogéneas entre visitas al nido
que tienen los mismos valores de variable explicativa (Shaffer 2004). La funcién de enlace fue
modificada para poder considerar una longitud de dias de exposicion variable para cada nido,
eliminando suposiciones sobre cuando ocurren los fracasos de dichos nidos. Esta modificacion fue
necesaria debido a que la probabilidad de sobrevivir a un intervalo depende de su extension (Shaffer
2004). Asi, la probabilidad de sobrevivir un intervalo corto es mayor, respecto a la de sobrevivir un

intervalo mas extenso. Ademas, por ser un modelo lineal generalizado mixto, permite incluir efectos
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aleatorios para corregir la falta de independencia entre observaciones agrupadas. Por ejemplo, la
identidad de la pareja reproductiva o la identidad del nido son observaciones agrupadas que muchas
veces provienen de la misma pareja o del mismo nido, por ello que violan el supuesto de independencia.
A su vez dependiendo el analisis en cuestion se contemplaron diversas estructuras de efectos aleatorios
para poder contemplar la varianza de los datos (e.g. dia de filmacion, al tamafio de puesta, al nimero
pichones, la identidad del observador de las filmaciones o el afio). Cuando la estructura de efectos
aleatoria propuesta fue demasiado compleja para ser soportada debido al sobreajuste del modelo, se
elimino la parte mas compleja para obtener un modelo mas parsimonioso. Este procedimiento permitid
seleccionar una estructura de efectos aleatorios mas estable para asegurar la convergencia del modelo
y a su vez representar la estructura de los datos (ver Azpillaga et al. 2018). Ver tabla 3.1 con la estructura
de efectos aleatorios empleada en cada modelo.

La supervivencia (S) total de los nidos se calculé mediante la siguiente féormula:
S = PSDP

En donde D es la duracion media del periodo de nidificacion y PSD es la probabilidad de supervivencia
diaria de los nidos. La tasa de supervivencia diaria se puede modelar en términos de alguna variable
explicativa X; mediante la siguiente formula:
eBotB1X;
PSD = T T oPotfi%
Dicha formula es la inversa de la funcidon vinculo con dias exposicion del modelo logistico (Shafer
2004).

El calculo de la probabilidad diaria de depredacion se realizé empleando la misma metodologia
explicada anteriormente, pero Unicamente se consideraron nidos exitosos y depredados. Se excluyo
cualquier otra causa de fracaso del nido. La tasa diaria de depredacion se calcul6 entonces como:

probabilidad diaria de depredacion = 1- PSD

Se determino la frecuencia de nidos exitosos, depredados, con interferencia del Tordo Renegrido,
asi como el fracaso de los nidos por otras causas conocidas. Para estimar la variacion temporal, espacial
e interanual de la tasa de supervivencia, la tasa diaria de depredacion, la tasa de interferencia por el
Tordo Renegrido, el nimero de intentos reproductivos, inversion y productividad reproductiva se
compararon modelos que incluyeron las combinaciones biologicamente razonables y estadisticamente
convergentes entre las tres variables elegidas: 1) dia estandarizado, 2) parcela y 3) afio (ver tabla 3.1).

La tasa diaria de supervivencia y la tasa diaria de depredacion se estimaron ajustando regresiones
logisticas con dias de exposicion de Shaffer (2004). Para los modelos de variacion temporal se agrego
el namero de nidos activos por dia como un offset para compensar el bajo numero de nidos activos al
principio y final de la temporada en dichas estimaciones diarias. Debido a que los patrones temporales
de depredacion de nidos varian de acuerdo al periodo de nidificacion (Mayfield 1961, Wilson et al.

2007) se agregd el periodo (puesta, incubaciéon o pichones) como covariable en los modelos de
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probabilidad diaria de depredacion. Para estos analisis se excluyod de las comparaciones la parcela

Bévedas por contar con un solo afio de datos. Como efecto aleatorio se agrego la identidad del nido.

Interferencia del Tordo Renegrido

Se reportaron las tasas de 1) parasitismo de cria, 2) picadura de huevos y 3) de interferencia del Tordo
Renegrido. Se calculd la tasa de parasitismo de cria del Tordo Renegrido como el nimero de nidos
parasitados sobre el total de nidos de ratona con huevos. Dado que muchos nidos no fueron parasitados,
pero fueron afectados por el Tordo Renegrido debido a la picadura de huevos se calculd la tasa de
picadura por el Tordo Renegrido como el numero de nidos de Ratona Aperdizada que recibieron la
picadura de al menos un huevo sobre el total de nidos. Por tltimo, se consider6 la interferencia del
Tordo Renegrido como la suma de nidos tanto parasitados como picados por el tordo sobre el total de
nidos de Ratona Aperdizada. Se asumio que los huevos fueron picados por tordos si la entrada del nido
estaba agrandada y los huevos se encontraban picados. Las picaduras causadas por el Tordo Renegrido
pueden dejar un gran agujero de forma triangular en la cascara del huevo de la Ratona Aperdizada (e.g.,
Tuero et al. 2007, registros en Uspallata Fig. 3.1A) o muchas veces las picaduras que dejan son de

pequefio tamafio (Fig. 3.1B). Se compard la variacion interanual y entre parcelas de estudio de las tasas

de parasitismo de cria mediante un modelo lineal generalizado (ver tabla 3.1).

Figura 3.1. Registros del patron de picaduras encontrado en los huevos de Ratona Aperdizada (color
blanco). A) Huevo de Ratona Aperdizada con patréon triangular de picadura muy probablemente
realizado por el Tordo Renegrido, debido a que ademas se encontré un huevo parasito (huevo con
manchas marrones). B y C) Huevos de Ratona Aperdizada con un patron de picadura distinto que A).
Las picaduras son de pequefio tamafio y apenas traspasan la cascara del huevo, se asume que las
picaduras fueron causadas por una hembra de tordo debido a que se observo la entrada del nido
agrandada.
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Tamario de puesta

El tamafio de la puesta promedio de la Ratona Aperdizada se determind sélo para nidos que
sobrevivieron el periodo de puesta y en los que no hubo indicios de interferencia del Tordo Renegrido
(e.g., huevos picados, huevos parasitos, o en los que se observo la entrada del nido agrandada; Llambias
et al. 2018).

Las diferencias en el tamafo de puesta a lo largo de la temporada, entre afios, parcelas e intentos
reproductivos de las parejas anilladas se evaluaron con modelos lineales generalizados mixtos (MLGM)
con distribucidon de errores Conway-Maxwell Poisson (funcién vinculo log) (Tabla 3.1). Dicha
distribucion de errores considera la subdispersion de datos tales como el tamafio de puesta, cuya
variacion oscila entre 1 y 6 huevos, siendo la variacion mucho menor que la predicha bajo una
distribucion de Poisson (Francis et al. 2012). El dia estandarizado de la temporada, el afio y la parcela
se evaluaron como efectos fijos. La identidad de la hembra se incorpor6é como efecto aleatorio.

Dado que numerosos nidos fueron intentos de renidificacion (luego de fracaso) o segundos intentos
(luego de éxito) de una misma hembra durante la temporada, se comparo el tamafio de puesta como
efecto fijo para el primer y segundo intento reproductivo considerando el destino del nido (exitoso o

fracasado) del primer intento reproductivo mediante pruebas de Wilcoxon pareadas (Tabla 3.1).
Productividad

Pichones. El nimero de pichones que eclosionaron exitosamente se determiné a partir de nidos con
tamafio de puesta conocido. Se consideraron solo los nidos en los que al menos un pichon eclosiono,
sin contar los nidos que se perdieron en el transcurso de la incubacion. A su vez, se calculo el éxito de
eclosion, como la proporcion entre el nimero de pichones que eclosionaron y el tamafio de puesta del
nido. Se evaluaron con MLGM las diferencias espacio-temporales en el nimero de pichones producidos
(distribucion Conway-Maxwell-Poisson) y en éxito de eclosion (distribucion binomial). Para el analisis
del éxito de eclosion, se utilizo el tamafio de puesta como factor de ponderacion para el calculo de las
probabilidades. Como variables explicativas de ambos modelos se incorporo el efecto aditivo del dia
estandarizado, la parcela y el aflo. Como efecto aleatorio se incorpor? la identidad de la hembra (Tabla
3.1). Para los analisis solo se consideraron aquellos nidos a los que se les pudo determinar el nimero

preciso de pichones que eclosionaron.

Volantones. Se calcul6 la productividad reproductiva de las hembras como el nimero de volantones
producidos por nido, sin considerar nidos que fracasaron. Ademas, se calculd la proporcion entre el
numero de volantones que abandonaron exitosamente el nido sobre el tamafio de puesta. Las diferencias
espacio-temporales en el numero de volantones (distribucion Conway-Maxwell-Poisson) y en la
proporcion de volantones producidos (distribucion binomial) se evaluaron mediante MLGM (Tabla
3.1). Para el analisis que considero6 la proporcion de volantones producidos, se utilizéd el tamaio de

puesta como factor de ponderacion para el calculo de las probabilidades. Como variables explicativas
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se incorporo el efecto aditivo del dia estandarizado, la parcela y el afio. Como efecto aleatorio se agrego
la identidad de la hembra. Para los analisis solo se consideraron aquellos nidos exitosos a los que se les

pudo determinar el ntimero preciso de volantones producidos.
Intentos reproductivos

La fecha de inicio de la nidificacion se calcul6 a partir de la fecha de puesta del primer huevo. Se calculo
con precision en el 81% de los nidos (porcentaje de nidos encontrados durante la construccion, puesta
e incubacion temprana). Aquellos nidos con fecha de inicio desconocida debido a que fueron
encontrados avanzados en el ciclo de nidificacion, se estimo el dia de inicio a partir de alguna fecha
conocida (eclosion o grado de desarrollo de pichones) que sirviera de referencia para calcular hacia
atras el inicio del nido. La fecha estimada de inicio se calcul6 teniendo como referencia el tamafio de
puesta — 1, la duracion promedio de la incubacion (15 dias) y la duraciéon promedio del periodo de
pichones (16 dias). En caso que el nido con pichones fracasara antes de abandonar el nido se determind
la edad aproximada de los pichones en funcion del grado de desarrollo y del tamafio de los pichones
(i.e., movilidad, tamafio, apertura de los ojos, presencia de plumas y grado desarrollo corporal, largo y
coloracion del pico, largo del tarso y largo de las alas). De acuerdo a la fecha de puesta del primer huevo
para cada temporada (dia cero), se asigné para cada nido un dia estandarizado y una semana
estandarizada. Se cuantifico el niimero de intentos reproductivos iniciados por semana, asi como el
numero total de nidos activos por dia y por semana para cada parcela (Arroyo, Rio y Bovedas). Se
calcul6 el nimero de intentos reproductivos por hembra en cada temporada. Por tltimo, se calculo el
niumero de nidadas exitosas como el nimero de eventos que produjeron al menos un volantdén por

hembra en cada temporada.
Cuidado parental

La variacion estacional, anual y entre parcelas de la actividad parental se estimo6 a partir de 184 (2013—
2016) filmaciones durante el periodo de construccion, 374 (2011-2018) durante el periodo de
incubacion y 720 (2011-2018) durante el periodo de pichones de 2-3, 7-8 y 11-12 dias de edad. Los
videos se analizaron en el laboratorio para determinar el nimero total de viajes desde y hacia el nido
para cada periodo. En cada filmacién, el numero total de viajes se relativizo respecto al total de horas
filmadas. La variacion estacional, anual y espacial de la actividad parental durante la construccion,
incubacion y el periodo de pichones se analizaron mediante tres modelos lineales mixtos (Tabla 3.1).
Se considerd el nimero de viajes al nido™ como variable respuesta por cada periodo de nidificacion.
Como variables explicativas de los tres modelos se incorporaron el afio, la parcela y términos
polinomiales del dia estandarizado (cuadraticos y cubicos). Para el modelo de viajes de construccion,
se incorpor6 la identidad de la pareja reproductiva y el dia de construccion como efectos aleatorios.
Para el modelo de incubacion se incorpor6 la identidad de la pareja, el tamafio de puesta, y el dia de

incubacion. Para el modelo de viajes de alimentacion se incorpor6 también la edad de los pichones
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como variable explicativa y como efecto aleatorio el niimero de pichones (tamafio nidada), la edad del

nido y la identidad del observador de las grabaciones comportamentales.
Duracion del estadio de nidificacion

Se calcul¢ el largo del periodo de puesta como el nimero de dias que transcurrieron desde la puesta del
primer huevo hasta la puesta del Gltimo. El periodo de incubacion se calculé como el numero de dias
que transcurrieron desde la puesta del ultimo huevo hasta la eclosion del primer pichon. El periodo de
pichones, como el nimero de dias desde la eclosion del primer pichén hasta que los volantones
abandonaron el nido exitosamente. La duracion del estadio de nidificacion como el niimero de dias

entre la puesta del primer huevo hasta que los pichones abandonaron el nido.

Seleccion de modelos

Todos los analisis se realizaron en R (R Core Team, 2019) mediante el paquete /me4 (Bates et al. 2015)
y glmmTMB (Brooks et al. 2017). La comparacion entre modelos anidados se realizd mediante prueba
de hipdtesis. Sin embargo, la comparacion entre distintas estructuras de modelos no anidados entre si
se realizd aplicando teoria de la informacion de Akaike. Se realizaron pruebas post hoc de Tukey para
las comparaciones por pares.

Tabla. 3.1. Construccién de modelos para evaluar la variacion espacio-temporal en la supervivencia
diaria, la probabilidad diaria de depredacion del nido, la interferencia del Tordo Renegrido, el tamafio
de puesta, la productividad y el cuidado parental. La tabla resume el disefio de los modelos evaluados
con sus respectivas variables respuestas, efectos fijos, aleatorios y offsets. MLGM: modelo lineal

generalizado mixto, MLG modelo lineal generalizado, MLM: modelo lineal mixto, CMP: distribucién
Conway-Maxwell Poisson.

Variable respuesta

Efectos fijos

Efecto aleatorio

offset

Supervivencia diaria afio, dia de la temporada, nido numero nidos
MLGM logistico parcela activos

Probabilidad diaria de aflo, dia de la temporada, nido numero nidos

depredacion parcela, periodo activos
MLGM logistico

Interferencia Tordo Renegrido dia de la temporada, parcela  pareja, afio numero nidos en
MLGM proporcion puesta

Tasa parasitismo de cria afio, parcela - -
GLM proporcion

Tamafio de puesta aflo, dia de la temporada, hembra -
MLGM CMP parcela, intento reproductivo
Comparacion pareada de éxito/fracaso entre intentos - -
Wilcoxon nidificacion

Numero de pichones afio, dia de la temporada, hembra -
MLGM CMP parcela

Tasa de eclosion afo, dia de la temporada, hembra -
MLGM proporcion parcela

Numero de volantones afio, temporada parcela hembra -
MLGM CMP
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Volantones/tamarfio de puesta  afo, dia de la temporada, hembra -
MLGM proporcion parcela
Intentos reproductivos afo, dia de la temporada, hembra -
MLGM CPM parcela
Viajes de construccion™ afo, dia de la temporada, pareja, dia de -
LMM parcela construccion
Viajes de incubacion™ afo, dia de la temporada, pareja, tamafio de -
LMM parcela puesta, dia
incubacion
Viajes alimentacion™ afo, dia de la temporada, nido, tamafo -
LMM parcela, edad pichones nidada, id.
observador
Resultados

Exito de nidificacion

Se localizaron 619 nidos reproductivos, 356 Tabla 3.2. Causas de fracaso y desercion de nidos de la

nidos no reproductivos (nidos en los cuales Ratona Aperdizada en Uspallata, Mendoza, Argentina

(2010 a 2018).

no se observaron huevos) y 231 plataformas  pestino (n = 587 nidos) %
(nidos incompletos) a lo largo de 9 Depredacion 30.83
] Ovicidio e infanticidio 3.41
temporadas reproductivas (2010 a 2018).  pracaso por causa humana 3.07

Ademas, 5 nidos que no se pudo clasificar Causas de desercion de los nidos:

] ] Inclemencias meteorologicas 2.90
como reproductivos o no reproductivos. S€  [pterferencia del Tordo Renegrido 18.91
pudo determinar el destino de 587 (94.82%) Desercion por causas desconocidas 7.15
] . Colapso del nido 1.19
nidos, de los cuales 192 (32.71%) tuvieron N eclosién de huevos 0.51

volantones y 395 (67.28%) fracasaron. La

probabilidad de supervivencia diaria para un nido promedio fue de 0.965 (IC2.5-97.5% = 0.939 — 0.980) y
la probabilidad de sobrevivir todo el estadio de nidificacion fue de 0.298. En la Tabla 3.2 se reportan
los porcentajes de fracaso de los nidos por depredacion, interferencia del Tordo Renegrido,
inclemencias meteorologicas, desercion y otras causas.

La probabilidad de supervivencia diaria no vari6 entre afos (X°= 0.62, P = 0.43), pero si entre
parcelas (X?=13.91, P <0.001) y dentro de la temporada reproductiva (Tabla 3.2y 3.6). Para la parcela
Arroyo la supervivencia diaria promedio fue de 0.963 (ICz5-97.5% = 0.958 — 0.968) y la probabilidad de
sobrevivir todo el estadio de nidificacion fue de 0.276 (ICz.5-97.5% = 0.231—-0.330), menor valor que para
Rio en donde la supervivencia diaria promedio fue de 0.977 (ICzs.975% = 0.972 — 0.981) y la
supervivencia acumulada para todo el estadio de nidificacion fue de 0.452 (ICz.5-97.5% = 0.380 — 0.520).
Las tasas de supervivencia diaria variaron de forma cuadratica con el dia de la temporada reproductiva
(Tabla 3.3 y 3.6, w; = 0.98). La variacion entre parcelas se reflejo también en el patron temporal de
supervivencia diaria de los nidos. Para Arroyo, la probabilidad acumulada de supervivencia de los nidos

al inicio de la temporada (dia 1) fue de 49.32% (ICz5-97.5% = 46.00-52.51) y al final (dia 105) de la
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temporada fue de 42.15 % (ICss5-97.5% = 40.01-44.73). A mediados de temporada (dias 56 a 70), se
registrd el punto minimo de supervivencia, alcanzando el 37.28% (IC2.5-97.5% = 36.77-38.62). El patron
estacional de supervivencia para Arroyo estuvo representado por una curva concava, Fig. 3.2). Para
Rio, el patron temporal de supervivencia indica una disminucion gradual de las tasas diarias de
supervivencia, con una curva convexa (Fig. 3.2). La tasa de supervivencia acumulada al inicio (dia 10)
fue de 53.25% (ICz.5-97.5%=49.33-57.27) y con el avance de la temporada (dia 112) disminuy¢ a 40.56%
(IC25-97.5% = 38.35 — 43.05).

Arroyo Rio

1.00 4

o

w0

©
\

o

w0

@
)

2
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'

probabilidad diaria de supervivencia
0
(o]

0.95+

0 14 28 42 55 70 8 98 112 0 14 28 42 55 70 84 98 112
dia estandarizado

Figura 3.2. Variacion temporal de la probabilidad diaria de supervivencia de nidos de Ratona
Aperdizada en dos parcelas de estudio (Arroyo y Rio). Los puntos indican las estimaciones diarias de
supervivencia de cada nido monitoreado por cada dia de visita al nido. Las sombras de las lineas indican
intervalos de confianza del 95% en torno a los valores predichos de la tasa diaria de supervivencia de
los nidos. El nimero de nidos activos por dia se incorporé al modelo como offset o factor de
compensacion para para poder detectar algiin pico temporal en la frecuencia de éxitos en la
supervivencia. La identidad del nido se modeld como efecto aleatorio.

Probabilidad de depredacion de nidos

La depredacion de nidos fue la principal causa de fracaso de los nidos (Tabla 3.2) con una probabilidad
diaria promedio de depredacion de nidos de 0.016 (IC2597.5% = 0.008 — 0.029). Las tasas diarias de
depredacion fueron similares entre afios (X° = 8.94, P = 0.26), pero variaron de forma cuadratica con la
temporada reproductiva (Tabla 3.3 y 3.6, w; = 0.99) y entre parcelas de estudio (X* =20.10, P < 0.001).
La parcela Arroyo tuvo la mayor tasa de depredacion, con una probabilidad diaria del 0.029 (IC.5—97.5%
=0.020 — 0.042), mientras que en la parcela Rio fue del 0.009 (ICz5-97.5%=0.005 —0.014).

Las tasas diarias de depredacion durante el estadio de nidificacion (puesta + incubacion + pichones)

aumentaron de forma cuadratica con el dia de la temporada para las parcelas Arroyo y Rio (Tabla 3.3 y

34



Capitulo 3 *C//R{'FE”E

3.6, w; = 0.99, Fig. 3.3A). Sin embargo, al analizar el periodo de puesta, incubacioén o pichones por
separado, las tasas diarias de depredacion fueron méaximas a mediados de temporada para la parcela
Arroyo (Fig. 3.3B), mientas que para la parcela Rio, el pico a mediados de temporada fue menos
pronunciado (Fig. 3.3B). Las diferencias en las tasas diarias de depredacion entre periodos de
nidificacion se encuentran extensamente desarrolladas en el capitulo 5, donde se evalua el efecto de la

actividad parental sobre la probabilidad depredacion de nidos.

A
= Arroyo Rio
8 0.08+
©
&
 0.06-
©
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©
2 0.04 -
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©
8 sk //—
20.02 .
© e ot Nl
<€ 0.00- i T
o 0 14 28 42 56 70 84 98 112 0 14 28 42 56 70 84 98 112

dia estandarizado

B
Arroyo Rio
0.08+ periodo
puesta
0.06 — incubacién
pichones

0.04-

0.02

m

0.00- ==
0 14 28 42 56 70 84 98 112 0 14 28 42 56 70 84 98 112
dia estandarizado

Probabilidad diaria de depredacion

Figura 3.3. A) Variacion temporal de la probabilidad diaria de depredacion de nidos de Ratona
Aperdizada durante el estadio de nidificacion en dos parcelas de estudio (Arroyo y Rio) y B) variacion
temporal de la probabilidad diaria de depredacion de nidos de Ratona Aperdizada en dos parcelas de
estudio (Arroyo y Rio) para el periodo puesta, incubacion o pichones. Los puntos indican las
estimaciones diarias de supervivencia de cada nido monitoreado por cada dia de visita al nido. Las
sombras de las lineas indican intervalos de confianza del 95% en torno a los valores predichos de la
tasa diaria de depredacion de los nidos. EI nimero de nidos activos por dia se incorporo al modelo como
offset o factor de compensacion para para poder detectar algun pico temporal en la frecuencia de eventos
de depredacion. La identidad del nido se incorpor6é como efecto aleatorio.
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Interferencia del Tordo Renegrido

La segunda causa de fracaso mas importante fue por desercion debido a la interferencia del Tordo
Renegrido afectando el 18.91 % de los nidos (n = 587 nidos) (Tabla 3.2). El parasitismo de cria del
Tordo Renegrido afecto al 30.85 % de los nidos (7 = 619 nidos). No obstante, todos los huevos parasitos
encontrados fueron removidos por lo que el impacto de la interferencia del tordo sobre el éxito de
nidificacion y el éxito reproductivo de la ratona probablemente hubiera sido mayor. La picadura de
huevos afectd al 3.88 % de los nidos (n = 619 nidos). La tasa de interferencia del Todo Renegrido
(parasitismo + picadura de huevos) afectd al 36.63 % de los nidos (» = 619 nidos). El porcentaje de
interferencia por parte del Tordo Renegrido varié entre afos (X° = 25.83, P = 0.001) y parcelas de
estudio (X? = 65.55, P < 0.001) (Tabla 3.4 y 3.6). El mayor porcentaje de nidos afectados por la
interferencia del Tordo Renegrido tuvo lugar en Bovedas (96.8%, n =95 nidos). En Arroyo y en Rio el
porcentaje de interferencia por el tordo fue de 37.9 % y 20.4% respectivamente (7= 343 nidos y n =
181 nidos, respectivamente). La variacion temporal de la interferencia del Tordo Renegrido disminuy6
cuadraticamente con el avance de la temporada (comparacion solo entre Arroyo y Rio, debido a que

Bévedas solo fue monitoreado un afio, Tabla 3.3 y 3.6, Fig. 3.4).

Arroyo (n = 227) Rio (n =127)

© o o =
=N (o)} co ()
1 L 1 L

del Tordo Renegrido
o
[N}

Probabilidad de interferencia

o
o
1

0 14 28 42 56 70 84 98 112 0 14 28 42 56 70 84 98 112
dia estandarizado

Figura 3.4. Variacion temporal de la probabilidad de interferencia del Tordo Renegrido en nidos de
Ratona Aperdizada. Los puntos representan la fecha de inicio de la puesta de los nidos de Ratona
Aperdizada encontrados en puesta en funcion de su probabilidad de parasitismo y picadura de huevos.
Las curvas negras corresponden a los valores predichos de probabilidad de parasitismo y picadura de
huevos, las sombras grises indican intervalos de confianza del 95% en torno a los valores predichos. El
numero de nidos en puesta se incorpord como offset. La identidad del nido y el afio se modelaron como
efectos aleatorios.
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Tabla 3.3. Resultado de la seleccidon de modelos de supervivencia de nidos para las variables temporales
y las covariables parcela y periodo de nidificacion de la Ratona Aperdizada, en Uspallata, Mendoza,
Argentina (2010-2018). La identidad del nido se utilizo como efecto aleatorio en todos los modelos. A
su vez, se incorporo el afio como efecto aleatorio en los modelos de interferencia del Tordo Renegrido.
Los modelos se compararon utilizando el criterio de informacion de Akaike corregido para un tamafio
de muestra pequefio (AIC.). Los modelos fueron clasificados segin el mayor grado de soporte (AAIC.
= 0) hasta los de menor soporte; k es el nimero de parametros en cada modelo. El peso de Akaike (w)
es el peso de la evidencia para el modelo i, dados los datos. En negrita, modelos con mayor soporte. El
numero de nidos activos por dia se incorpor6 al modelo como offset o factor de compensacion para para
poder detectar algun pico temporal en la frecuencia de supervivencia, depredacion o parasitismo.

Modelos - logLik AIC, AAIC. Wi
Probabilidad de supervivencia diaria
dia”+ parcela + periodo 1179.637 2371.286 0.000 0.998
dia + parcela + periodo 1186.551 2385.115 13.829 0.001
dia® + parcela + periodo 1187.201 2386.414 15.128 0.001
nulo 1234.332 2472.665 101.379 0.000
Probabilidad diaria de depredacion
dia” + parcela + periodo 649.941 1311.898 0.000 0.987
dia + parcela + periodo 654.927 1321.871 9.973 0.007
dia® + parcela + periodo 654.938 1321.892 9.994 0.007
nulo 708.972 1421.946 110.047 0.000
Probabilidad de interferencia del Tordo Renegrido
dia® + parcela 301.941 613.998 0.000 0.782
dia? 304.236 616.549 2.551 0.218
dia + parcela 311.523 633.161 19.163 0.000
Parcela 313.036 634.150 20.151 0.000
dia®+ parcela 312.485 635.085 21.087 0.000
dia 314.326 636.730 22.731 0.000
nulo 315.430 636.906 22.907 0.000

Tabla 3.4. Variacion entre afos y parcelas del porcentaje de parasitismo de cria del Tordo Renegrido
en los nidos de la Ratona Aperdizada.

Afo Parcela Total de nidos Nidos parasitados Parasitismo (%)
2010 Arroyo 10 3 30.00
2011 Arroyo 41 13 31.71
2012 Arroyo 61 39 63.93
2013 Arroyo 41 28 68.29
2014 Arroyo 43 8 18.60
2015 Arroyo 39 6 15.38
2016 Arroyo 31 6 19.35
2017 Arroyo 42 13 30.95
2018 Arroyo 35 14 40.00
2017 Bovedas 95 92 96.84
2015 Rio 42 9 21.43
2016 Rio 59 7 11.86
2017 Rio 46 6 13.04
2018 Rio 34 15 44.12
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Tamario de puesta

El tamafio de puesta promedio fue de 4.76 huevos (n = 311, DE + 0.04 huevos, rango: 2 — 7 huevos,
moda = 5 huevos). La inversién en tamafio de puesta fue constante entre afios (X>=1.06, P=0.99) y la
evidencia a favor del incremento en el tamafio de puesta a lo largo de la temporada reproductiva fue
muy débil (X ?=3.09, P = 0.08). Sin embargo, vari6 entre parcelas de estudio. El tamafio de puesta en
Arroyo fue de 4.84 huevos (n = 227 nidos, DE = 0.71), el Rio de 4.64 huevos (n = 127 nidos, DE =
0.73) y en Bovedas de 4.56 huevos (7 = 25 nidos, DE = 0.58). En Arroyo, el tamafio de puesta fue
significativamente mayor que en Rio (X*=5.03, P=0.02, Tabla 3.5y 3.6). La comparacion del tamafio
de puesta entre Bovedas, Arroyo y Rio (evaluado solo para el 2017) no alcanzo a ser significativa (X° =
5.58, P =0.06). El tamafio de puesta aument6 con el nimero de intentos reproductivos (X’ = 6.69, P =
0.01, Fig. 3.5A). La mayor diferencia ocurri6 entre el primer y segundo intento de nidificacion, con un
aumento de 0.27 en el tamafio de puesta promedio (1< vs 2% intento: Zyuai = 3.31, P =0.01).

El aumento del tamafio de puesta en el segundo intento reproductivo no estuvo explicado por
éxito o fracaso del primer intento. Tanto las hembras que tuvieron una primera nidada exitosa (Z = -
3.08, P =0.04, n = 26 hembras), como aquellas que perdieron su nidada debido a la interferencia del
tordo o a la depredacion (z = -3.26, P = 0.02, n = 33 hembras), aumentaron el tamafio de puesta a partir

de su segundo intento reproductivo (Fig. 3.5B).
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Figura 3.5. A) Incremento del tamafio de puesta con el nimero de intentos reproductivos de la Ratona
Aperdizada. Los puntos indican el tamafio de puesta promedio y las barras de error representan el error
estandar obtenido mediando un MLGM con la identidad la hembra modelada como efecto aleatorio. Los
valores entre paréntesis indican el nimero de nidos por cada intento reproductivo. B) El aumento del
tamailo de puesta fue independiente al del éxito o fracaso de intento reproductivo anterior. Los asteriscos
indican diferencias significativas de las pruebas de Wilcoxon pareado entre el primer y segundo intento
reproductivo.

Productividad

Pichones. El nimero de pichones que eclosionaron fue constante entre afios (X°=2.20, P=0.97) yalo
largo de la temporada (X° = 2.73, P = 0.10). En promedio, el niimero de pichones que eclosion6 por

nido en Arroyo fue de 3.99 pichones (n = 141 nidos, DE = 1.36), en Rio de 4.10 pichones (n = 88 nidos,
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DE = 0.94), y en Bovedas de 3.13 pichones (# =22 nidos, DE = 1.39). Sin embargo, la variacion en el
numero de pichones que eclosionaron entre parcelas no alcanzo a ser significativa entre Rio y Arroyo
(X¥’=3.51, P=0.06). Tampoco, cuando se compararon las tres parcelas activas durante 2017 (X’=5.41,
P =10.07). No obstante, el nimero de nidos que sobrevivid desde la puesta hasta la eclosion disminuyo
un 38% para Arroyo (Mpuesta= 227 nidos VS. feciosion= 141 nidos) y un 31 % para Rio (#puesi = 127 nidos
VS. Heclosion= 88 nidos).

El éxito de eclosion (proporcion de pichones que eclosionaron respecto al tamafio de puesta) no
vario entre afios (X’ = 3.95, P = 0.86). Dentro de la temporada reproductiva, la variacién en el éxito de
eclosion fue muy leve y no significativa (X* = 3.10, P = 0.07). En contraste, se encontré una fuerte
variacion espacial en el éxito de eclosion de los huevos (X° = 9.80, P = 0.007). En Rio, el 93.68% de
los huevos eclosionaron exitosamente (DE = 2.13 %, n = 72 nidos), mientras que en Arroyo, el 85.83%
(DE =2.12%, n = 122 nidos) y en Bovedas, el 84.24 % de los huevos eclosionaron (DE = 6.86 %, n =
11 nidos) (Tabla 3.5).

Volantones. El nimero de volantones producidos varié marginalmente entre afios (X°= 14.46, P=0.07),

pero aument6 con el avance de la temporada (X’ = 10.33, P = 0.001). En promedio, el niimero de
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Figura 3.6. Variacion estacional (A) e
interanual (B) en la proporciéon de huevos que
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volantones producidos por nido en Rio fue de 3.72 volantones (n = 78 nidos, DE = 1.20), en Arroyo de

3.60 volantones (n = 82 nidos, DE = 1.36) y en Bévedas de 2.84 volantones (n = 25 nidos, DE = 1.31).

Sin embargo, la variacion en el nimero de volantones por nido entre parcelas no fue significativa entre

Rio y Arroyo (X’=0.81, P=0.37) (Tabla 3.5). Tampoco, cuando se compararon las tres parcelas activas

durante 2017 (X*= 5.41, P = 0.07). El nimero de nidos que sobrevivio desde la eclosion hasta que los

volantones abandonaron el nido disminuyd un 42% en Arroyo (#eciosisn = 141 nidos vs. Myoianisn = 82

nidos) y un 11% en Rio (#eciosisn = 88 nidos Vs. Ayoianisn = 78 nidos).

La proporcion de huevos que produjeron volantones en nidos exitosos fue del 72% al inicio y

aumentd un 10% hacia el final de la temporada (X° = 3.69, P = 0.049, n = 146 nidos, Tabla 3.6, Fig.

3.6A). No se encontraron diferencias estadisticas entre
parcelas (X°=1.71, P = 0.42). La proporcion de huevos en
nidos exitosos que produjeron volantones en Arroyo fue del
77.60% (DE = 3.04 %, n = 66 nidos), en Rio del 79.03 %
(DE = 2.85%, n = 67 nidos) y en Bovedas del 65.51 % (DE
=17.63 %, n =13 nidos) (Tabla 3.5 y 3.6). La produccion de
volantones varié moderadamente entre afios (X°= 17.61, P
= 0.02, Fig. 3.6B). El 2015 fue el afio con la mayor
proporcion de huevos en nidos exitosos que llegaron a
volantones, mientras que el 2013 y el 2017 fueron los afios

de menor productividad.
Intentos reproductivos

La variacion interanual en el inicio de la reproduccion no
difiri6 entre parcelas (X° = 2.30, P = 0.11). La variacion en
la fecha de inicio de la reproduccién entre temporadas
reproductivas fue de 16 dias (rango: 20 de octubre — 5 de
noviembre). El inicio del intento reproductivo mas tardio se
registro el 19 de febrero. El mayor niimero de intentos
reproductivos ocurrié en la semana 2 (fines de octubre
principios de noviembre) y se extendio6 hasta la semana ocho
(mediados de diciembre). Luego de la semana ocho, el
numero de intentos reproductivos decayo (Fig. 3.7).

La mayoria de las ratonas realizaron el primer intento
reproductivo durante la primera mitad de la temporada
reproductiva (Fig. 3.8A). El niimero méximo de nidos
activos por semana y por parcela tuvo lugar entre las

semanas 7 a 10 de cada temporada reproductiva variando
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Figura 3.7. Numero de inicios de
intentos de nidificacion de la Ratona
Aperdizada iniciados por semana en
tres parcelas de estudio (Arroyo, Rioy
Boévedas). La semana 0 corresponde a
la fecha de inicio de primer nido
(determinada como la puesta del
primer huevo) de cada temporada. Las
barras indican el nimero de nidos que
iniciaron la puesta por cada semana de
la temporada.
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entre parcelas y afios (Fig. 3.8B). Sin embargo, se observaron cuatro parejas iniciando la reproduccion
hacia finales de enero (la semana 13—14 de la temporada, Fig. 3.8A). Dicha demora fue debido a la
formacion tardia del vinculo social entre el macho y la hembra. En el sitio de estudio las parejas
monogamicas permanecen juntas en los territorios todo el afio, pero un pequefio porcentaje forma
vinculos sociales tardios durante la temporada reproductiva, ya sea por un divorcio dentro de la pareja
o por la muerte de uno de los adultos. El nimero maximo de intentos reproductivos luego de fracasar
fue de seis (n = 2 hembras), pero lo més frecuente es que las ratonas tengan en promedio 2.2 intentos
reproductivos por temporada (n = 280, DE = 0.06) (Fig. 3.8 A). Durante las 9 temporadas reproductivas
un total de 98 hembras (44.75% de las hembras, n = 219) tuvieron al menos un intento reproductivo
exitoso en la temporada.

Del total de dichas hembras, 10 (10.20 %, n = 98) tuvieron una nidada exitosa en dos temporadas
distintas, una (1.02 %, n = 98) en tres temporadas distintas y una (1.02 %, » = 98) en cuatro temporadas
distintas. El nimero méaximo de nidadas exitosas registradas por temporada es de dos nidadas. Un total
de 27 hembras tuvieron al menos dos nidadas exitosas en una misma temporada (12.33% las hembras,
n = 219). Del total de hembras con dos intentos reproductivos exitosos, cuatro hembras (14.82 %, n =
27) tuvieron dos intentos reproductivos exitosos en dos temporadas distintas, y una sola hembra (3.70
%, n=27) logro tener dos intentos reproductivos exitosos en tres temporadas seguidas.

La diferencia en el nimero de intentos reproductivos entre Arroyo y Rio no alcanzo a ser
estadisticamente significativa (X° = 3.75, P = 0.05), pero fue mayor en Arroyo que en Rio. En el 2017,
Bévedas tuvo un mayor numero de intentos reproductivos debido al alto numero de fracasos por
interferencia y parasitismo del Tordo Renegrido (X = 7.04, P = 0.03), pero las comparaciones post hoc
entre parcelas no resultaron estadisticamente significativas (Arroyo vs. Rio: zuaio = 0.32, P = 0.94,

Arroyo vs. Bovedas: zq4i0 = -1.86, P = 0.16, Bovedas vs. Rio: z4io = 2.21, P =0.08).
Cuidado parental

Los viajes de construccion e incubacion no variaron entre afios (construccion: X’=1.04, P=0.79;
incubacion: X? = 7.08, P = 0.42), ni entre parcelas de estudio (construccion: X’ =1.04, P =031,
incubacion: X’ =2.94, P =0.09). El nimero promedio de viajes al nido para alimentar a los pichones si
varié entre las parcelas Arroyo y Rio (X’=7.30, P = 0.007) y entre afios (X°=21.48, P =0.003). En la
parcela Rio, las ratonas realizaron en promedio 3.71 (17%) mas viajes de alimentacion™ que en Arroyo
(Tabla 3.5 y 3.6). Para el 2017, el numero de viajes de alimentacion no vario6 entre las tres parcelas de
estudio (X’= 0.87, P = 0.65). Las ratonas hicieron un mayor niimero de viajes de alimentacion durante
el 2014, mientras que el menor niimero de viajes al nido fue registrado en el 2017 (X* = 35.79, P <

0.001).
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El patron de variacion del niimero de viajes al nido™ con la temporada reproductiva fue distinto
entre los periodos de nidificacion. Durante la construccion del nido, el nimero de viajes no varié con
la temporada (X°=1.54, P =0.22). Sin embargo, durante la incubacién y durante el periodo de pichones
el namero de viajes al nido disminuy6 con el avance de la temporada reproductiva (Incubacion: X° =

36.89, P < 0.001, Fig. 3.9; Pichones: X’=8.72, P =0.01, Fig. 3.10) (Tabla 3.5 y 3.6).

74 Figura 3.9. Variacion temporal en el nimero de viajes al
- ® nido™ en la Ratona Aperdizada durante el periodo de

o' incubacion. Las rectas representan de valores ajustados
-,,c, 2 6 obtenidos mediante MLM con sus respectivos intervalos
S de confianza del 95% sefialados mediante una sombra de
; g 5 4 color més claro. Los puntos representan los valores
o2 observados del numero de viajes al nido para la
g s incubacion. El tamaio de puesta, la identidad de la pareja
E 8 41 reproductiva y el dia asumido de incubacién se
zE incorporaron como efectos aleatorios
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Figura 3.10. Variacion temporal en el namero de viajes al nido™ en la Ratona Aperdizada durante el
periodo de pichones de 2-3 (verde), 7-8 (azul) y 11-12 (amarillo) dias de edad. Las rectas representan
de valores ajustados obtenidos mediante MLM con sus respectivos intervalos de confianza del 95%
seflalados mediante una sombra de color mas claro. Los puntos representan los valores observados del

numero de viajes al nido para las tres edades de pichones. El nimero de pichones y la identidad de la
pareja reproductiva fue incorporado como efecto aleatorio.

Duracion del periodo de nidificacion

El periodo de puesta durd en promedio 3.74 dias (n = 360 nidos, DE =+ 0.75 dias, rango: 1-7 dias), el
periodo de incubacion durd en promedio 14.60 dias (n = 266, DE + 0.89 dias, rango: 12 — 18 dias) y el
periodo de pichones duré en promedio 15.77 dias (n = 146, DE £ 1.33 dias, rango: 12 — 19 dias). El
ciclo de nidificacion dur6 en promedio 34.12 dias (n = 116, DE + 1.62 dias, rango: 29 — 38 dias).
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El largo promedio del periodo de incubacion no varié entre afios (X° = 7.62, P = 0.47), ni entre las

parcelas Arroyo y Rio (X? = 0.41, P =0.52). El largo del periodo de pichones no varié entre afios (X*=
4.92, P=0.77) ni entre las parcelas de estudio (X*=0.91, P = 0.33) (Tabla 3.5).

Tabla 3.5. Comparacion de los parametros reproductivos de los principales rasgos de historia de vida
de la Ratona Aperdizada entre las parcelas Arroyo y Rio que fueron monitoreadas por méas de un afio.

) Parcela (= DE)
Parametros reproductivos Arroyo Rio
Supervivencia
Probabilidad diaria de 0.963 0.977
supervivencia
Supervivencia estadio 27.60 % 45.20 %
nidificacion
Patron cuadratico de Coéncavo Convexo
supervivencia a lo largo de la
temporada
Depredacion
Probabilidad diaria de 0.029 0.009
depredacion
Variacion temporal de la Aumenta Aumenta
probabilidad diaria de
depredacion del estadio de
nidificacion
Variacion temporal de la
probabilidad de depredacion )
entre periodos (puesta, i Py £
incubacion y pichones) i s [ iy
- incubacion = T hacion

Interferencia del Tordo Renegrido
- Porcentaje de interferencia
- Variacion temporal del patron
de interferencia

Tamaiio de puesta y productividad
- Tamafo de puesta

- Tasa de eclosion

- Numero de pichones nacidos por
nido
- Productividad de volantones:
Volantones/tamafio de puesta
Variacion temporal de la
proporcion de volantones
producidos respecto tamafio
de puesta
Numero de volantones por nido
Variacion temporal del nimero
de volantones producidos

temporada

37.90 %
Disminuye

4.85 £+ 0.05 huevos
85.83 %

3.99 £ 1.36 pichones

77.60 %
Aumenta

3.72 + 1.2 volantones
Aumenta
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20.40%
Disminuye

4.64 £+ 0.06 huevos
93.68 %

4.10 + 0.94 pichones

79.03 %
Aumenta

3.60 = 1.36 volantones
Aumenta
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Cuidado parental

Construccion
- Viajes al nido de construccion 45.51 +2.68 viajes™ 48.29 + 3.86 viajes™
- Variacion temporal del nimero Constante Constante
de viajes de construccion
Incubacion
- Viajes al nido para incubar 4.62 +0.09 viajes™ 4.99 £ 0.13 viajes™
- Variacion temporal del niimero Disminuye Disminuye
de viajes para incubar
- Duracion del periodo de 14.52 + 0.08 dias 14.59 + 0.84 dias
incubacion
Pichones
- Viajes de provision de alimento
2-3 dias de edad 15.01 £ 0.38 viajes™ 16.18 £ 0.49 viajes™
7-8 dias de edad 18.42 +0.72 viajes™ 22.31 + 1.06 viajes™
11-12 dias de edad 22.63 + 1.28 viajes™ 28.71 +£2.12 viajes™
- Variacion temporal del nimero Disminuye disminuye
de viajes de provision de
alimento
- Duracion del periodo de 15.69 £0.17 dias 1590+ 0.15
pichones
Nidos reproductivos 343 nidos 181 nidos

Numero de temporadas reproductivas 9 temporadas (2010-2018) 4 temporadas (2015-2018)

Fig. 3.5. Reporte de los valores estimados de los modelos finales. Los valores de los coeficientes
estimados se reportan en la escala de la funcion vinculo.

Variable respuesta Efecto fijo Estimado EE z/t P
Supervivencia diaria Int. (parcela Arroyo) 0.13 0.17 0.74 0.46
MLGM logistico temporada’ 0.24 0.06 3.75 <0.001
Pnidos = 512, nops = 6478  parcela Rio 0.37 0.16 233  0.02
Probabilidad diaria de Int. (parcela Arroyo, periodo 1.49 0.35 4.25 <0.001
depredacion puesta)
MLGM logistico temporada’ 0.32 0.11 3.07 0.002
Pnidos = 332, nops = 5229 parcela Rio 0.76 0.23 3.28 0.001
periodo incubacion 1.22 0.37 3.27 0.001
periodo pichones -0.91 0.34 -2.68  0.01
Interferencia tordo Int. (parcela Arroyo) -1.94 0.29 -6.65 <0.001
renegrido temporada® -0.65 0.15 -421 <0.001
MLGM binomial parcela Rio -0.81 0.39 -2.10  0.04
Npareja = 247, Najio = 9, Nobs
=524
Frecuencia parasitismo de Int. (Arroyo, afio 2010) -0.85 0.69 -1.23  0.22
cria Boévedas 4.58 0.66 7.00 <0.001
GLM binomial Rio -0.26 0.27 -0.96  0.34
Nobs = 14 afio 2011 0.08 0.77 0.10 0.92
afio 2012 1.42 0.74 1.92  0.06
afio 2013 1.62 0.77 2.10  0.04
afio 2014 -0.63 0.79 -0.79 043
afio 2015 -0.51 0.76 -0.67  0.51
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Tamafo de puesta
MLGM CMP
Rhembras = 183 Hobs = 379

Numero de pichones

producidos por nido
MLGM CMP

=146, nops = 251

Rhembras =

Exito de eclosion
MLGM binomial
Nhembras = 129 Nobs = 211

Numero de volantones

producidos
MLGM CMP

122, nops = 185

Nhembras =

Proporcion de huevos que

produjeron volantones
MLGM proporcion

101, nops = 146

Nhembras =

Intentos reproductivos
MLGM CMP

Rhembras =

Viajes de incubacion™
MLM
Npareja =

205 Ndia inc = 13
=6, nops = 335

Viajes de alimentacion™
MLM
Npareja =
13 Ntjio nidada =

Ntiio puesta =

170 Nid. observador =
6 Nobs =

219, nops = 279,

afio 2016
ano 2017
ano 2018

Int. (parcela Arroyo)
parcela Rio
parcela Bovedas

Int. (parcela Arroyo)
parcela Rio
parcela Bovedas

Int. (parcela Arroyo)
parcela Rio
parcela Bovedas

Int.
temporada

Int (afio 2010)
temporada
ano 2011

ano 2012

ano 2013

ano 2014

afo 2015

ano 2016

ano 2017

ano 2018

Int. (parcela Arroyo)

parcela Rio
parcela Bovedas

Int.
temporada

Int. (pichones 2-3 dias de
edad, parcela Arroyo)
Temporada

487Pichones 7-8 dias de edad

Pichones 11-12 dias de edad
parcela Rio

Temporada: 7-8 dias de edad
Temporada:11-12 dias de
edad

-0.77
-0.31
0.65

1.54
-0.04
-0.05

1.38
0.08
-0.24

2.47
1.40
0.03

1.28
0.10

1.43
0.25
1.84
1.54
1.31
2.13
3.02
1.86
1.46
2.03

0.76

-1.13
0.17

4.82
-0.04

12.22

-0.87
5.00
10.78
2.67
-1.53
-1.90

0.77
0.75
0.74

0.01
0.02
0.03

0.03
0.04
0.08

0.31
0.47
0.76

0.09
0.03

0.20
0.12
1.27
1.18
1.18
1.17
1.18
1.14
1.34
1.16

0.05

0.08
0.09

0.13
0.07

0.66

0.46
0.66
0.77
0.83
0.65
0.74

-0.99
-0.42
0.88

130.80
-1.60
-1.64

47.94
1.80
-2.89

7.96
2.96
0.03

14.39
3.21

7.25
1.96
1.44
1.31
1.11
1.82
2.57
1.62
1.29
1.74

14.91

-1.69
1.82

37.25
-6.26

21.60

-1.87
7.65
13.93
3.20
-2.36
-2.59

<0.001
0.07
0.004

<0.001
0.003
0.97

<0.001
0.001

<0.001
0.04
0.15
0.19
0.27
0.07
0.01
0.10
0.20
0.08

<0.001

0.09
0.07

<0.001
<0.001

<0.001

0.06
<0.001
<0.001

0.002

0.02

0.01
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Discusion

El estudio detallado de la biologia reproductiva de la Ratona Aperdizada en Uspallata durante 9
temporadas permitid describir los patrones estacionales, interanuales y espaciales asociados al éxito de
nidificacion, al éxito reproductivo, las tasas diarias de supervivencia, las tasas diarias de depredacion,
la interferencia del Tordo Renegrido, la variacion en inversion y la productividad. A continuacion, se
discuten los resultados obtenidos comparandolos con otras especies neotropicales que habitan pastizales
templados. Cuando no se encontraron antecedentes en especies neotropicales ecologicamente
equivalentes, los resultados se discutieron en base a antecedentes disponibles para otras regiones

biogeograficas.
Exito de nidificacion

Los paseriformes que habitan el sur templado se caracterizan por un bajo éxito de nidificacion. Los
valores minimos reportados oscilan entre el 0.11 y 0.16 (Mermoz & Reboreda 1998, Fernandez &
Mermoz 2000, Browne et al. 2021, Colombo et al. 2021) mientras que los maximos varian entre 0.23
y 0.25 (Fernandez & Mermoz 2000, Di Giacomo et al. 2011, Pretelli & Isacch 2013 A, Chiaradia et al.
2017b). Sin embargo, se ha reportado una alta tasa de supervivencia en nidos de Espartillero Enano
Spartonoica maluroides a partir del monitoreo de 34 nidos en la provincia de Buenos Aires (0.51;
Llambias et al. 2009). En este contexto, el éxito reproductivo de la Ratona Aperdizada (0.30) es
moderado para un paseriforme del sur templado, ya que se ubica sobre el rango maximo reportado, pero
no es tan alto como el del espartillero.

Varios antecedentes sobre el éxito reproductivo de paseriformes neotropicales de pastizal indican
que la probabilidad de supervivencia del nido disminuye con el avance de la temporada, al igual que
los patrones de supervivencia descriptos para el Neartico (Perrins 1970, Both & Visser 2005). Se ha
reportado una disminucion del éxito reproductivo conforme avanza la temporada en el Lenatero
Anumbius annumbi, (Delhey et al. 2010A), el Yetapa de Collar Alectrurus risora, el Capuchino Ibera
Sporophila iberaensis y el Capuchino Canela S. hypoxantha (Di Giacomo et al. 2011, Browne ef al.
2021, Franz & Fontana 2021). En la Ratona Aperdizada solo se observo una disminucion en el éxito
reproductivo a lo largo de la temporada en Rio, mientras que en Arroyo la supervivencia diaria de los
nidos tuvo una relacion no lineal (Fig. 3.2), siendo maxima al inicio, minima a mitad e intermedia al
final de la temporada. En contraste, el patron inverso fue descripto para el Pecho Amarillo Chico
Pseudoleistes virescens cuyo éxito reproductivo es maximo a mediados de la temporada reproductiva
(Mermoz & Reboreda 1998). La densidad de aves nidificando podria tener efectos positivos,
promoviendo el comportamiento de defensa como se propuso para el Pecho Amarillo Chico o negativos,
aumentando la mortalidad debido a depredacion o parasitismo, como podria ser el caso de las ratonas
de Arroyo. Interpretando el conjunto de patrones temporales reportados, puede inferirse que la
supervivencia de nidos temprano en la temporada es mayor que hacia el final, y que tanto los picos

como las depresiones de supervivencia a mediados de temporada son menos frecuentes. Las hipotesis
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para explicar la disminucion estacional del éxito reproductivo proponen que estarian asociadas al
deterioro de las condiciones climaticas con la temporada (Mares et al. 2017) y/o con la reduccion en la
disponibilidad de alimento para los pichones (Garcia-Navas & Sanz 2011). Ademas, se ha propuesto
que, los individuos de baja calidad iniciarian la reproduccion tardiamente, ya sea porque se encuentran
en malas condiciones fisicas, tienen menos experiencia y/o demoran en conseguir pareja y territorio. La
reduccidn estacional en el éxito reproductivo entonces podria deberse a un efecto conjunto de la calidad
fenotipica del individuo, la calidad del territorio y su interaccion con condiciones ambientales
desfavorables (Nilsson 1994, Nilsson & Svenssonn 1996, Moreno-Rueda 2004).

Los nidos de la Ratona Aperdizada fueron mas exitosos en Rio que en el resto de las parcelas. Las
ratonas en Arroyo parecieran tener un mayor éxito de nidificacion y éxito reproductivo que las de
Boévedas, pero este resultado debe ser considerado con precaucion debido a que las ratonas de Bévedas
fueron monitoreadas un solo afio. Las diferencias en el éxito de nidificacion y en el éxito reproductivo
entre Rio y Arroyo muy probablemente se deban al impacto diferencial que las perturbaciones
antropicas tales como la quema de pastizales y la ganaderia tienen sobre la estructura de la vegetacion.
Las caracteristicas de la vegetacion tanto en el sitio como en el parche de nidificaciéon aumentaron las
tasas diarias de depredacion de nidos de la ratona, por lo que las diferencias en el nivel de cobertura
vegetal entre Arroyo y Rio podrian explicar las diferencias en el éxito de nidificacion de las ratonas
(ver capitulo 4). Los efectos de la ganaderia, la agricultura y la quema de pastizales son mayores en
Arroyo que en Rio, los cuales repercuten negativamente en la altura y densidad de los cortaderales de
Arroyo. En contraste, en Rio la frecuencia e intensidad con la que se realizan dichas perturbaciones
ambientales es mucho mas leve. La comparacion de los parametros reproductivos entre Arroyo y Rio
(Tabla 3.5) muestran que las ratonas de Rio tuvieron una mejor performance reproductiva, excepto en

la inversion en el tamafio de puesta, dado que en Rio fue menor que en Arroyo.
Probabilidad de depredacion de nidos

La principal causa de fracaso de los nidos de la Ratona Aperdizada fue la depredacion (31%, respecto
al total de nidos). El porcentaje de nidos depredados respecto al total de nidos monitoreados en especies
con caracteristicas ecologicas afines oscila entre el 31 % y el 78%. La Ratona Aperdizada junto con el
Espartillero Enano (31%, Llambias et al. 2009), el Capuchino Canela (33%, Franz & Fontana 2021) y
el Capuchino Ibera (48%, Browne ef al. 2021) tienen porcentajes de depredacion de nidos relativamente
bajos. En contraste, el Pecho Amarillo Chico (78%, Fernandez & Mermoz 2000) y el Doradito
Pampeano Pseudocolopteryx flaviventris (77%, Cardoni et al. 2016) se caracterizan por tener los
porcentajes de depredacion mas altos. La menor tasa aparente de depredacion podria estar relacionada
con la variacion en la disponibilidad de sustratos dptimos para nidificar (Fernandez & Mermoz 2000)
y al beneficio que ofrece una mayor densidad vegetal que resulta en una mayor cobertura vegetal del

nido en sitios con menor impacto antropico (Cardoni et al. 2012).
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La tasa diaria de depredacion de nidos fue considerablemente mayor en Arroyo que en Rio. Dado
que los sistemas depredador-presa dependen de las condiciones locales (Robinson et al. 1995,
Thompson 2007, Weidinger 2009) no es sorprendente encontrar diferencias entre parcelas. Los picos
de depredacion encontrados al considerar el periodo de nidificacion (puesta, incubacion o pichones) en
Arroyo podrian reflejar los patrones de actividad de los depredadores (Sperry et al. 2008), la variacion
estacional en la abundancia de presas preferidas por los depredadores (Sieving & Willson 1999) o la
respuesta de los diversos tipos de depredadores en dicha parcela a los pulsos en la disponibilidad de las
presas (Schmidt 1999). A su vez, el patrén contrastante de depredacién de nidos entre parcelas muy
probablemente refleje las diferencias del impacto antropico que a su vez repercuten en la comunidad de
meso-depredadores (Azpiroz et al. 2012, Jiménez et al. 2019).

El patron temporal de las tasas diarias de depredacion durante el estadio de nidificacion aumentd
con el avance de la temporada en Rio y Arroyo (Fig. 3.3A). El andlisis de las tasas diarias de depredacion
para el periodo de puesta, incubacioén y pichones por separado, permiti6 identificar un pico maximo de
depredacion (mucho maés intenso en Arroyo que en Rio) entre los dias 56 a 76 (semanas 8 a 10) tanto
para el periodo de pichones como para el de incubacion; mientras que durante el periodo de puesta, el
pico de eventos de depredacion vario entre parcelas (en el capitulo 5, se analiza y discute en detalle la
variacion de las tasas de depredacion entre periodos). A su vez, la separacion entre periodos permitid
identificar que hacia el final de la temporada no hubo nidos en puesta, mientras que los nidos activos
contenian fundamentalmente pichones y en menor medida huevos en incubacion (Fig. 3.3B). Dado que
muchas serpientes y aves rapaces prefieren depredar pichones en lugar de huevos (Cox ef al. 2012b,
Menezes & Marini 2017), para poder consumir sus items preferidos, deben esperar a que se produzca
el pulso de nidos activos con pichones. Por otro lado, si los principales depredadores de nidos fuesen
roedores, probablemente no se hubiera observado un pico de depredacion a mediados de temporada en
Arroyo, dado que los roedores aparentemente no muestran preferencias entre huevos y pichones (Cox
et al. 2012A). La variacion de las tasas de depredacion entre periodos del ciclo de nidificacion puede
reflejar los patrones temporales de la comunidad de depredadores, la disponibilidad de presas
alternativas (Peak et al. 2004) y/o las senales utilizadas por los principales depredadores para localizar
los nidos (Eichholz & Koening 1992, McDonald et al. 2009, Cox et al. 2012a)

Se sospecha que, en Uspallata, el depredador mas frecuente de nidos de Ratona Aperdizada es la
Culebra Ratonera Philodrias trilineata (Capitulo 2, Jefferies ef al. 2021). Dado que la Culebra Ratonera
depreda principalmente sobre nidos con pichones (Jefferies et al. 2021), es probable que el pico de
depredacion en el periodo de pichones coincida con el incremento de la actividad de las culebras,
favorecido por el aumento de la temperatura ambiental a lo largo de la temporada reproductiva. La
relacion entre actividad de las serpientes, temperatura ambiental y probabilidad de depredacion fue
descripta en el Vireo Cabecinegro Vireo atricapilla y en el Chipe Mejilla Dorada Dendroica
chrysoparia (Sperry et al. 2008). Alternativamente, el incremento en la tasa de depredacion de nidos a

mediados de la temporada reproductiva podria ser consecuencia de un incremento en la actividad de los
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depredadores causada por el aumento en la cantidad de nidos activos en las parcelas. La teoria de
forrajeo 6ptimo propone que los depredadores responden de forma adaptativa a la densidad de nidos
activos (Arcese et al. 1996, Crombie & Arcese 2018), alternando el tipo de presa a lo largo del afio en
funcién de su disponibilidad y abundancia. Asi, los patrones de actividad de los depredadores podrian
estar acoplados a las variaciones estacionales del ciclo de vida de las aves (Husby & Hoset 2018b). Si
bien se consideré la abundancia de nidos activos de ratona en los analisis de las tasas de depredacion,
la sincronicidad y densidad de intentos reproductivos de otras especies de aves en el area de estudio

también podrian influir en la probabilidad de depredacion de nidos de la Ratona Aperdizada.
Interferencia del Tordo Renegrido

La desercion causada por la interferencia del Tordo Renegrido fue la segunda causa mas importante de
fracaso de los nidos. Las mayores tasas de interferencia fueron observadas en Bovedas, mientras que
en Arroyo y Rio las tasas fueron menores (97%, 38% y 20% respectivamente). La alta tasa de
interferencia del Tordo Renegrido en Bovedas probablemente esté asociada con la alta carga ganadera.
La presencia de ganado, aumenta la disponibilidad de alimento para los tordos dado que se alimentan
de los insectos cerca del ganado y del grano que se usa como alimento para los animales (Azpiroz et al.
2012). El aumento en la disponibilidad de alimento para los tordos facilitaria que puedan destinar mas
tiempo a la busqueda de nidos para parasitar y que tengas mas energia disponible para la produccion de
huevos.

Es importante considerar la interferencia del Tordo Renegrido como el efecto conjunto de la
picadura de huevos del hospedador y la puesta de huevos parasitos, debido a su alto costo en el éxito
reproductivo de los hospedadores (Massoni & Reboreda 1999, Tuero et al. 2007, Fiorini et al. 2014,
Cossa et al. 2021). Por ejemplo, en el Varillero Ala Amarilla Agelasticus thilius, tanto los nidos
parasitados como los que solo reciben picaduras de huevos, tienen una menor supervivencia durante la
incubacion, menor éxito de eclosion y mayor probabilidad de ser abandonados que aquellos nidos que
no son parasitados y cuyos huevos no son picados (Massoni & Reboreda 2002). A su vez, la picadura
de huevos por parte del tordo en nidos de Ratona Comuin 7roglodytes aedon afecta el éxito de eclosion
de hasta el 20 % de los nidos y el parasitismo hasta el 80% de los nidos (Tuero et al. 2007).

El analisis de la interferencia del Tordo Renegrido, no representa el efecto total que podria haber
tenido si no se hubieran removido los huevos parasitos encontrados (ver metodologia general, capitulo
2). Quizas en la poblacion de estudio, el mayor perjuicio sobre el éxito reproductivo de los nidos sea la
interferencia por parte del Tordo Renegrido y no debido a la depredacion (considerando que la Ratona
tiene una presion de depredacion baja respecto a otras especies). A futuro se deberian monitorear los
nidos de Ratona Aperdizada sin remover los huevos de tordo para evaluar el impacto que podria
ocasionar la presencia de los pichones de tordo sobre el éxito reproductivo y productividad de la ratona

(e.g., Tuero et al. 2007).
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Tamario de puesta

El tamafio de puesta promedio de la Ratona Aperdizada fue 4.7 huevos, un valor alto si se lo compara
con el de otras especies especialistas de pastizales y humedales del sur templado. Por ejemplo, el rango
de tamafo de puesta promedio para el Junquero (Chiaradia et al. 2017), el Espartillero Enano (Llambias
et al. 2009), el Yetapa de Collar (Di Giacomo et al. 2011), el Pico de Plata (Pretelli & Isacch 2013b),
el Federal (Fernandez & Mermoz 2000), el Pecho Amarillo Chico (Fernandez & Mermoz 2000) y el
Cachilo Ceja Amarilla (Colombo et al. 2021) es de 2.7 — 4.61 huevos.

En el Neartico, el tamaiio de puesta disminuye de forma pronunciada con la temporada reproductiva
(Rowe et al. 1994, Young 1994b, Pért et al. 2017). Se ha propuesto que la reduccidn en el tamafio de
puesta a lo largo de la temporada reproductiva podria ser causada por una reduccién en la disponibilidad
de alimento (Lack 1947, Burger et al. 2012), debido a que los individuos de peor calidad y/o menor
experiencia se reproducen mas tarde (Moreno-Rueda 2004, Oberg et al. 2014) o porque los juveniles
de nidadas tardias tienen menor probabilidad de sobrevivir (Young 1994a, Pért et al. 2017). Por lo tanto,
las hembras reducirian el tamafio de puesta tarde en la temporada debido a su alto costo reproductivo
que compromete la probabilidad de supervivencia de la hembra y los juveniles durante el invierno
afectando el éxito reproductivo futuro (Nilsson & Svenssonn 1996).

En el Neotropico templado no existe un patron claro. Los antecedentes han reportado una
disminucion en el tamafio de puesta a lo largo de la temporada (Di Giacomo et al. 2011), un incremento
(Delhey et al. 2010b) o falta de un patrén temporal consistente (Segura 2011, Llambias ef al. 2012). En
la Ratona Aperdizada, si bien el aumento en el tamafio de puesta con el avance de la temporada no
alcanzo a ser estadisticamente significativo, las hembras incrementaron el tamafio de puesta a partir del
segundo intento de nidificacion independientemente del éxito o fracaso del primer intento. Dado que
las segundas puestas mas tempranas fueron iniciadas entre 7 y 28 dias después del primer intento
reproductivo (dependiendo del afio), tanto primeras como segundas puestas de distintas parejas tuvieron
un solapamiento temporal considerable (Fig. 3.8A). Por ello es probable que no se hayan encontrado
diferencias en el tamafo de puesta con el avance de la temporada.

El tamafio de puesta fue mayor en Arroyo que en Rio, mientras que en Bévedas no difirid con
respecto al de Arroyo y Rio. El mayor tamafio de puesta en Arroyo es llamativo dado que dicha parcela
tuvo un menor éxito de nidificacion debido mayor probabilidad de depredacion de nidos e interferencia
del Tordo Renegrido. La teoria de historias de vida predice que un individuo deberia invertir menos en
reproduccion cuando existe un mayor riesgo de mortalidad que reduciria el potencial beneficio de dicho
intento reproductivo (Zanette et al. 2011, Dillon & Conway 2018). Entones, ;por qué las ratonas de
Arroyo invertirian en un mayor tamafo de puesta si hay un mayor riesgo de fracasar? Queda pendiente
evaluar el costo de dicha inversion sobre la supervivencia de las hembras y su efecto sobre el éxito

reproductivo futuro.
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Productividad

Se observé una variacion espacio-temporal en el éxito de eclosion de los huevos de Ratona Aperdizada.
Si bien la variacion entre afios y dentro de la temporada reproductiva fue leve, se observé una gran
variacion entre parcelas. El mayor éxito de eclosion lo tuvieron las ratonas que anidaron en la parcela
Rio, seguido por Arroyo y por ultimo Bovedas. La disminucion en la tasa de eclosion podria ser
consecuencia de la alta interferencia de Tordo Renegrido. A su vez, la probabilidad de interferencia del
Tordo Renegrido disminuy6 con la temporada reproductiva tanto en Rio como para Arroyo. Por lo que
el aumento en la productividad de volantones con el avance de la temporada reproductiva podria estar
asociado a la disminucion en la presion por interferencia del Tordo Renegrido tanto en Rio como en
Arroyo.

Esto es contrario a los patrones de supervivencia y productividad cominmente reportados (Rowley
et al. 1991, Both & Visser 2005, Segura 2011, Burger ef a/. 2012). Una mayor proporcioén de tiempo
destinada al cuidado parental podria estar relacionada tanto a una mayor supervivencia de los pichones
(Sanz & Moreno 1995, Martin 1996) como de los volantones (Rowley et al. 1991, Burger et al. 2012).
Antecedentes previos sobre el comportamiento de la Ratona Aperdizada indican que a medida que
avanza la temporada reproductiva, la ratona incrementa el tiempo que permanece dentro del nido
incubando huevos (Sorroche 2021) y empollando pichones (Mendoza 2020). El incremento estacional
en el tiempo destinado a incubacion y empollamiento podria explicar el aumento en la productividad
de volantones de ratona con la temporada. Sin embargo, se desconoce el valor reproductivo de los
volantones que abandonaron el nido tarde en la temporada (Moreno 1998). Es plausible que la
supervivencia de los volantones producidos hacia final de temporada se encuentre restringida por el
tiempo disponible para acumular reservas y experiencia para el invierno (Perrins 1970, Rowley et al.
1991, Moreno 1998, Both & Visser 2005). El incremento en el esfuerzo de incubacién y empollamiento
podria ser una estrategia de los adultos para favorecer la supervivencia de dichos juveniles durante el
invierno.

Por ultimo, la proporcion de huevos que produjeron volantones, asi como el niimero de volantones
producidos por nidos exitosos no vario entre parcelas, pero aumento6 con el avance de la temporada y
vari6 entre afios. Sin embargo, fue contrastante la diferencia entre el nimero de nidos iniciados que
sobrevivio hasta producir volantones entre parcelas. La comparacion entre el nimero de nidos con
tamano de puesta conocido que llegd a producir volantones, indica que s6lo un 37 % de los nidos
llegaron a volantones en Arroyo y que el 61% llegan a volantones en Rio. Esto indica que, si bien
Arroyo tuvo una mayor inversion en tamafio de puesta que Rio, el alto porcentaje de mortalidad de

nidos en Arroyo se tradujo en una produccion neta deficitaria de volantones respecto a Rio.
Cuidado parental

Los viajes con material durante la construccion de nidos no variaron con la temporada, ni entre parcelas

o entre afios. Asimismo, los viajes de construccion no aumentaron la probabilidad de depredacion del
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nido ni de interferencia del tordo durante la puesta (capitulo 5). La frecuencia en el nimero de viajes
de construccion no estuvo afectada por el tamafo del nido, la probabilidad de interferencia del tordo y
la probabilidad de depredacion (resultados del capitulo 5). Sin embargo, el nimero de viajes de
construccion de nidos podria ser utilizado por las hembras de ratona como una clave indirecta para
evaluar el cuidado parental futuro del macho (e.g., seleccion sexual, ver Soler et al. 1998).

El niimero de viajes al nido para incubar disminuyo con el avance de la temporada para Rio y
Arroyo. La disminucion en el nimero de viajes de incubacion no indica una menor inversion parental
(Matysiokova et al. 2018), por el contrario, la reduccion en el nimero de viajes para incubar en la
Ratona Aperdizada es debida al incremento del tiempo que las hembras permanecen dentro del nido
incubando (i.e., mayor atencion al nido, Sorroche 2021). Dicho comportamiento podria considerarse
como adaptativo si se considera que el riesgo de depredacion durante la incubacion en la parcela Arroyo
disminuy6 hacia el final de la temporada, por lo que permanecer mas tiempo en el nido no seria tan
riesgoso para la hembra. Sin embargo, dado que la probabilidad de depredacion en Rio aument6 con la
temporada, dicha interpretacion no se ajusta al comportamiento de incubacién de las hembras en Rio.

La hipétesis de actividad parental (Skutch 1985) predice que la probabilidad de que un depredador
visual localice un nido aumenta con la actividad parental en el nido. El numero de viajes al nido para
alimentar pichones disminuy6 con la temporada mientras que la probabilidad diaria de depredacion del
estadio de nidificacion aumentd. Dicha relacion podria reflejar los cambios estacionales de
comportamiento en repuesta a la variacion en el riesgo de depredacion percibido. Sin embargo, la
mayoria de los estudios han reportado un descenso estacional de la frecuencia de alimentacion durante
el periodo de pichones (e.g., Naef-Daenzer et al. 2000, Barba et al. 2009), aunque también se ha
constatado un aumento (Smith ez al. 1988) e incluso la ausencia de variacion estacional (Johnson &
Best 1982, Maccoll & Hatchwell 2003). La varianza en los patrones descriptos pueden deberse a la
variacion del tamafio promedio de las nidadas (Barba et al. 2009), la reproduccion tardia de individuos
de menor calidad que demoran mas tiempo buscando alimento (Young 1994), la reduccion estacional
de disponibilidad de alimento (Veen et al. 2010) y el tamafio de las presas disponibles (Naef-Daenzer
et al. 2000, Pretelli et al. 2016).

El menor nimero de viajes de alimentacion registrados en Arroyo respecto a Rio podria reflejar el
cambio de comportamiento en respuesta al mayor riesgo de depredacion alli reportado. Esta respuesta
coincide con la menor frecuencia de viajes al nido y menor probabilidad de supervivencia diaria
reportada para el Pico de Plata en ambientes fragmentados respecto a ambientes sin fragmentar (Pretelli
et al. 2016). A su vez, estudios realizados en otras especies han demostrado que los adultos evaltan el
riesgo de depredacion del nido en el entorno y ajustan sus estrategias reproductivas disminuyendo la
tasa de alimentacion de los pichones ante un alto riesgo de depredacion del nido (Martin et al. 2000A,
Eggers et al. 2005, Zanette et al. 2011). Sin embargo, la probabilidad diaria de depredacion de nidos de
la ratona no estuvo explicada por la variacion en la actividad de los adultos en torno al nido (ver capitulo

5). Por lo tanto, la variacion en las tasas de provision de alimento a los pichones estaria condicionadas
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por otros factores (i.e., disponibilidad de alimento, experiencia de los adultos, compromiso entre

reproduccion actual vs. futura u otros factores) y no por la probabilidad de depredacion.
Duracion del periodo de nidificacion

El largo del periodo de desarrollo (periodo de incubacion y de pichones) en aves ha sido relacionado
con la inversion parental. Se asume que huevos que son incubados por mas dias o pichones que
permanecen mas tiempo en el nido implican una mayor inversion parental (Badyaev & Ghalambor
2001). En aves Passeriformes neotropicales se ha observado una amplia variacion en los tiempos de
desarrollo de huevos y pichones. El periodo de incubacion mas corto es de 11 dias (Cachilo ceja
Amarilla, Colombo et al. 2021) mientras que el maximo reportado es de 17 dias (Yetapa de Collar, Di
Giacomo et al. 2001). Por otro lado, el periodo mas corto de permanencia de pichones en el nido es de
10.5 dias (Cachilo ceja Amarilla; Colombo et al. 2021) mientras que el maximo es de 19.6 dias
(Lefatero; Delhey et al. 2010b). En este contexto, el periodo de incubacion (14.6 dias) y el de pichones
(15.8 dias) de la Ratona Aperdizada es relativamente largo. Si bien la extension de los periodos de
desarrollo podria tener un componente filogenético importante, se piensa que los depredadores de nidos
ejercen una fuerte presion de seleccion sobre el largo de los periodos de desarrollo pudiendo explicar
tanto la variacion intraespecifica (Kleindorfer ef al. 1997, Halupka 1998) como interespecifica (Lack
1968, Martin & Li 1992, Bosque & Bosque 1995, Martin 1995, Remes & Martin 2002). Asi, periodos
de desarrollo mas breves garantizarian un menor tiempo de exposicion a depredadores, aumentando la
probabilidad de éxito del nido (Halupka 1998, Bosque & Bosque 1995). En comparacion con las tasas
de depredacion reportadas para otras especies (ver arriba), las tasas de depredacion de nidos de la Ratona
Aperdizada en Uspallata no serian particularmente altas. En este sentido, podria pensarse que los
periodos de desarrollo relativamente largos de la Ratona Aperdizada serian consecuencia de una baja
presion de seleccion por parte de los depredadores de nidos. Sin embargo, la Ratona Carrizalera
Cistothorus stellaris en el Neartico, tiene una supervivencia diaria de 0.68, siendo 0.38 veces mayor
que la supervivencia promedio de la Ratona Aperdizada, pero la duracion del periodo de incubacion y
de pichones son 1-2 dias y 1-3 dias respectivamente mas breves (Llambias et al. 2018). Los periodos
de desarrollo cortos de la Ratona Carrizalera podrian deberse a una restriccion temporal durante la
reproduccion como consecuencia de la temporada reproductiva mas corta debido a su estilo de vida

migratorio (Burns 1982).
Variacion anual de los rasgos reproductivos

La variacion interanual de algunos rasgos reproductivos como la fecha de inicio del primer intento
reproductivo, las tasas de interferencia del Tordo Renegrido, la proporcion de volantones que
abandonaron el nido exitosamente y el nimero de viajes de alimentacion de pichones; probablemente
respondieron a variaciones en las condiciones climaticas. En el 2012, un fuerte temporal de lluvias

ocasiono la crecida del Arroyo Uspallata aislando varios de los territorios de ratonas y sepultando en
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barro el 80% de los territorios. Dicho evento afectd la continuidad del seguimiento de los intentos de
nidificacion de las parejas reproductivas anilladas. Probablemente a causa de eso, Uinicamente en el
2012 se registré un primer intento reproductivo en febrero.

Las oscilaciones del Nifio en el sur (El Nifio Southern Oscillation -ENSO-) permiten explicar las
variaciones naturales en las precipitaciones y temperaturas de un afio a otro (Englert Duursma et al.
2018). En Sudamérica, el Nifio produce temperaturas sustancialmente mas céalidas de lo habitual,
mientras que La Nifia, produce temperaturas sustancialmente mas frias de lo habitual. Dado que en el
2015 las temperaturas en Uspallata fueron mas céalidas (Max = 22.74 °C, Min = 10.33 °C, Media =
16.96 °C; Mendoza 2020) debido al efecto del fendémeno El Nifio (International Research Institute -IRI-
ENSO forecast 2021), probablemente el incremento en las precipitaciones favorecié un aumento en la
abundancia de insectos lo cual produjo el incremento en la proporcion de volantones producidos ese
afio (Englert Duursma et al. 2018). En contraste, durante la temporada reproductiva del 2017, se
registraron temperaturas bajas en Uspallata (Max = 18.97 °C, Min = 9.72 °C, Media = 14.02 °C;
Mendoza 2020). Las bajas temperaturas registradas para el 2017 probablemente fueron consecuencia
de la fase fria producida por las oscilaciones climatoldgicas de la Nifia (IRl ENSO forecast 2021). Las
bajas temperaturas ambientales tienen un impacto negativo en la abundancia de artrépodos,
repercutiendo sobre el éxito reproductivo de las aves (Skutch 1950, Veen et al. 2010). Por ello, la
disminucion en el nimero de viajes de alimentacion y la menor proporcion de volantones exitosos
producidos ese afio, podria deberse al efecto negativo de temperatura ambiental (Mendoza 2020). Sin
embargo, las temperaturas bajas también repercuten negativamente en la actividad de las culebras, por
lo que hubiera sido esperable un menor nimero de eventos de depredacion ese afio, pero las tasas de
depredacion no variaron entre afios. No obstante, se debe considerar que en zonas aridas, la temperatura
ambiental no es tan restrictiva para el éxito reproductivo como lo es el inicio de la temporada de lluvias
el cual tendria un efecto mas importante sobre la abundancia de artropodos (Young 1994, Boukhriss &

Selmi 2018).
Conclusiones

Conocer los compromisos que promueven la variacion en la inversion reproductiva a una escala espacial
mas fina y entre multiples afios aporta nuevas ideas sobre los rasgos de historia de vida en general y
otorga una mejor comprension de la evolucion de los rasgos de historia de vida, contribuyendo a conocer
cuales son los riesgos y las limitaciones que enfrentan las distintas poblaciones de aves a nivel global
(Siepielski et al. 2009). Las descripciones sobre la variacion estacional, espacial e interanual sobre los
patrones de supervivencia, mortalidad, inversiéon reproductiva y productividad son un requisito
imprescindible para intentar predecir la dindmica y viabilidad de las poblaciones de aves de pastizal
bajo una intensa perturbacion antropica y del paisaje (Azpiroz et al. 2012, Pretelli et al. 2015, Browne

et al. 2021, Codesido & Bilenca 2021).
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Efecto de la estructura de la vegetacion y el tamafio del nido sobre la probabilidad de

depredacion de nidos de la Ratona Aperdizada

Identificar las variables ambientales que afectan la probabilidad de supervivencia de los nidos es central
para comprender los factores determinantes del éxito de nidificacion de las aves (Martin 1992, 1993a,
Kelly 1993, Thompson & Ribic 2012, Somsiri et al. 2019). Los depredadores ejercen una fuerte presion
de seleccion tanto sobre la eleccion del sitio de nidificacion (Martin 1992, 1993b, 1995, Deng & Liu
2015) como en la arquitectura y disefio del nido (Collias and Collias 1984, Soler et al. 1998, Hansell
2000, Mainwaring et al. 2014). La elecciéon de un sitio de nidificacion y la construccion del nido
involucran un fino balance de decisiones reproductivas, las cuales en ultima instancia afectan la
probabilidad de supervivencia de la progenie (Martin 1992, 1995, Lambrechts et al. 2012, 2017). Sin
embargo, existen escasos reportes inequivocos de preferencias adaptativas durante la etapa de
construccion del nido (Chalfoun & Martin 2007a). Esto se debe a que tanto la eleccion del sitio de
nidificacién como la construccion del nido se encuentran restringidas por diversos factores (e.g., reducir
la probabilidad de depredacion, garantizar un microambiente propicio para el desarrollo de huevos y
pichones y la cercania a una fuente de alimento).

El sitio de nidificacion debe proveer soporte al nido junto con su contenido (huevos, pichones y
adultos), debe estar al resguardo de potenciales inclemencias climaticas, y a su vez contar con suficiente
cobertura vegetal para ocultarlo de los depredadores (Martin 1992, Hansell 2000, Heenan 2013, Malzer
& Hansell 2017). En climas frios, podria producirse un compromiso entre elegir sitios mas expuestos a
la radiacion solar (para facilitar un ambiente térmico Optimo) y sitios con mayor cobertura vegetal (para
ocultar al nido de los depredadores). Sin embargo, la probabilidad de depredacion del nido deberia
condicionar fuertemente la eleccion del sitio de nidificacion ya que nidificar en un sitio seguro es crucial
para garantizar la supervivencia de la descendencia (Hansell 2000, Fontaine et al. 2007). Debido a que
los nidos construidos en sitios determinados tienen una mayor probabilidad intrinseca de ser depredados
(Hansell 2000, Martin ef al. 2000b), la eleccion del sitio de nidificacion implica un proceso de toma de
decisiones que, lejos de ser aleatoria, responde a causas adaptativas (Martin & Roper 1988, Chalfoun
& Schmidt 2012).

La hipotesis de densidad de la vegetacion propone que la cobertura vegetal reduce la probabilidad
de que un depredador localice el nido (Borgmann & Conway 2015). Una mayor densidad de la cobertura
vegetal minimiza las sefiales visuales (Muchai & Du Plessis 2005), auditivas (McDonald et al. 2009) y
olfativas (Parejo et al. 2012) provenientes del nido. El ocultamiento de las sefiales provenientes del nido

disminuiria la eficiencia de los depredadores para localizarlo, reduciendo el balance entre recompensa
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y tiempo de busqueda (Martin & Roper 1988, Chalfoun & Martin 2009, Fogarty et al. 2017). Sin
embargo, el efecto de la cobertura vegetal del nido como estrategia para evadir la depredacion
dependera de qué tan conspicuo sea el nido (Cresswell 1997a) y de las habilidades sensoriales y/o
perceptivas del tipo de depredador (Remes 2005). En concordancia con la hipdtesis de densidad de la
vegetacion, se ha reportado que una mayor densidad de cobertura reduce la tasa de depredacion de nidos
en algunas especies de aves en ambiente abiertos como pastizales, humedales y arbustales (Martin
1992). Debido a que los atributos del habitat a escalas espaciales pequenas pueden ser particularmente
importantes para explicar el éxito de los depredadores para localizar a sus presas (Martin & Roper 1988,
Martin 1993a, b, Weidinger 2004, Chalfoun & Martin 2007) la mayoria de los estudios que han
evaluado esta hipotesis se han concentrado en el efecto de la cobertura vegetal en el sitio de nidificacion.
Por este motivo, actualmente no hay consenso sobre qué escala del ambiente es mas probable que la
densidad del follaje afecte la transmision de sefiales provenientes del nido.

La probabilidad de depredacion del nido no solo podria verse afectada por la cobertura vegetal sino
también por la complejidad estructural de la vegetacion circundante al sitio de nidificacion (Martin
1992). La hipoétesis de la complejidad estructural de la vegetacion propone que la densidad junto con la
complejidad estructural de la vegetacion que rodea al sitio de nidificacion reducen la capacidad de
maniobra o movilidad de los depredadores mediante la obstruccion fisica y, por lo tanto, reduce el riesgo
de depredacion del nido (Chalfoun & Martin 2009, Borgmann 2010). La complejidad estructural de la
vegetacion podria reducir la eficiencia de forrajeo de los depredadores, disminuyendo la probabilidad
de depredacion de los nidos, incluso para nidos de gran tamafio y escasamente cubiertos por vegetacion
(Martin & Roper 1988, Martin 1992, 1993b). Para comprender el efecto de la complejidad estructural
de la vegetacion, es esencial identificar la escala espacial mas influyente sobre el riesgo de depredacion.
Por este motivo es necesario evaluar el efecto de la densidad de cobertura vegetal y la complejidad
estructural de la vegetacion tanto en el sitio de nidificacion como en el parche de nidificacion.

Una vez seleccionado el sitio y el parche de nidificacion, las aves comienzan la construccion del
nido. Ademas de proteger el contenido de los depredadores, el nido debe tener un tamafio, composicion
y estructura adecuados para contener huevos y pichones (Hansell 2000), brindandoles a su vez
condiciones adecuadas de temperatura y humedad para su desarrollo (Mainwaring et al. 2014). Como
consecuencia de la apariencia, estructura y tamafo, los nidos podrian ser mas o menos conspicuos,
afectando su probabilidad de localizacion por un depredador visual (Collias 1964, Slagsvold 1989a,
Mpller 1990, Moreno 2012, Mainwaring et al. 2014, Mulder et al. 2021). En particular, los nidos de
gran tamafo podrian ser mas dificiles de ocultar entre la vegetacion que aquellos de menor tamafio
(Biancucci & Martin 2010). Evidencia experimental ha demostrado que nidos artificiales de mayor
tamarfio tienen mayores tasas de depredacion que nidos artificiales de menor tamafio. En varias especies
de aves de percha (Orden Passeriformes), el intercambio experimental de nidos naturales de diferentes
tamafios (respetando el sitio de nidificacion seleccionado por las aves), sugiere fuertemente que la

depredacion de los nidos aumenta con el tamafio de los mismos (e.g., Moller 1990, Lopez-Iborra et al.
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2004, Biancucci & Martin 2010). Sin embargo, Weidinger (2004) realiz6 un experimento similar, en el
Mirlo Comun, el Zorzal Comun Turdus philomelos y la Curruca Capirotada Sylvia atricapilla, pero no
encontrd evidencias de una mayor probabilidad de depredacion en nidos de mayor tamafio. Estos
resultados aparentemente contradictorios, podrian deberse a que la densidad de cobertura vegetal podria
estar contrarrestando el efecto del tamafio del nido. Entonces, para evaluar el efecto del tamafio del nido
sobre la probabilidad de depredacion, se deberia analizar la interaccion entre el tamafio del nido y la
densidad de cobertura vegetal en el sitio de nidificacion.

Los resultados de trabajos previos junto con el conocimiento acumulado en los ultimos afios indican
que para lograr un entendimiento sobre la toma de decisiones individuales durante la eleccion del sitio
de nidificacion se debe realizar un abordaje integral, evaluando hipdtesis y mecanismos que permitan
diferenciar entre las diversas presiones de seleccion que acttian sobre las aves durante el ciclo de
nidificacion (Borgmann 2010). El objetivo de este capitulo es evaluar a nivel correlativo como varia el
riesgo de depredacion de nidos en funcidn de la variacion en la estructura de la vegetacion en la Ratona
Aperdizada. En particular se evaluaran a nivel correlativo las siguientes hipotesis: H1) el tamafo del
nido afecta la probabilidad de depredacion, H2) la cobertura vegetal en el sitio de nidificacion reduce
la probabilidad de depredacion y H3) la complejidad estructural de la vegetacion en el parche de
nidificacion afecta la probabilidad de depredacion. La intencion no es estudiar la eleccion del sitio de
nidificacion, mas bien evaluar la probabilidad de depredacion en funcién de las caracteristicas de la
vegetacion en los sitios que ya fueron elegidos. En base a las hipotesis arriba mencionadas se predice
que: 1) nidos de mayor tamafio tendran una mayor probabilidad diaria de depredacion, 2) nidos con
mayor cobertura vegetal tendran una menor probabilidad diaria de depredacion, 3) nidos de gran tamafio
pero construidos en sitios de nidificacion que confieren mayor cobertura vegetal compensaran la
probabilidad de depredacion al ser mas dificiles de localizar, 4) una mayor complejidad estructural de
la vegetacion del parche de nidificacion disminuira la probabilidad diaria de depredacion de los nidos,
5) la probabilidad de depredacion sera distinta dependiendo la escala espacial de analisis (sitio de

nidificacion o parche de nidificacion) de la cobertura vegetal.

Meétodos

La metodologia sobre la busqueda y seguimiento de los nidos, asi como las caracteristicas del sitio de

estudio han sido detallados en el capitulo 2.
Tamario del nido

Se midio el tamafio de 188 nidos de Ratona Aperdizada durante las temporadas reproductivas 2010 a
2015y 2017 a2018 en las parcelas Arroyo y Rio. Las mediciones se realizaron en el sitio de nidificacion
una sola vez pasados 40 + 7 dias después de la puesta del primer huevo, tanto para nidos depredados
como para nidos exitosos. Se tomaron las siguientes medidas de estructura del nido: altura de la entrada,

alto y ancho del nido (Fig. 4.1). El volumen del nido fue calculado a partir de la formula de volumen
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de un elipsoide, 4 / 3 (m x a x d?) / 1000 (en litros), donde “a” corresponde a la mitad del alto del nido

y “d” a la mitad del ancho del nido (Soler et al. 2001).

A Ancho

Altura entrada

ouv

Figura 4.1. A) medidas de estructura del nido consideradas para determinar el volumen de los nidos de
la Ratona Aperdizada. B) nido de Ratona Aperdizada junto a una regla milimétrica empleada para la
medicion, que sirve como referencia del tamafio de los nidos.

Estructura de la vegetacion en el sitio de nidificacion

Se midio la estructura de la vegetacion en el sitio de nidificacion a 144 nidos durante 2010 a 2015 y
2017 a 2018 en las parcelas Arroyo y Rio. Las mediciones se realizaron en el sitio de nidificacion una
sola vez pasados 40 + 7 dias después de la puesta del primer huevo, tanto para nidos depredados como
para nidos exitosos. Las mediciones fueron tomadas luego de que el nido dejara de estar activo para no
disturbar a las ratonas y evitar la potencial desercion del nido. Se consideraron siete variables de la
estructura de la vegetacion (en cursiva). La altura maxima de la vegetacion se mididé colocando
verticalmente un poste con escala métrica de 3 m de altura y 2 cm de didmetro a una distancia horizontal
de 50 cm respecto del nido (en la Fig. 4.2 B, se muestra el poste). La altura efectiva de la vegetacion
del nido se midi6 como la altura a la cual la vegetacion oculta visualmente ~ 70 % del poste (el mismo
poste empleado para medir la altura maxima). La densidad de la cobertura vegetal del nido se considerd
como el numero de cuadrados negros de 1 x 1 cm que se pueden observar sin estar cubiertos por la
vegetacion al introducir horizontalmente una cinta métrica rigida marcada a intervalos de 1 cm
formando una trama de cuadrados negros y blancos de 50 cm de largo. Dado que un mayor numero de
cuadrados descubiertos representa valores mas altos de densidad de cobertura vegetal, la interpretacion
de la densidad de cobertura vegetal resulta contraintuitiva. Para facilitar la interpretacion de los valores
de densidad de cobertura vegetal, se calculo el valor complementario como el total de cuadrados de la
cinta — nimero de cuadrados descubiertos = densidad cuadrados cubiertos por la vegetacion. La
distancia del nido respecto al borde externo de la planta se midi6 con una cinta métrica desde la entrada
del nido hasta el borde externo mas cercano de la planta. La distancia del nido al centro de la planta se
midi6 como la distancia de la pared posterior del nido hasta el tallo vertical mas cercano de la planta
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que sostiene el nido. El radio de la planta (medida proxi del tamafio de la planta) fue calculado como
el doble de la suma entre la distancia al borde y la distancia al centro de la planta, asumiendo que la
planta base de la cortadera es aproximadamente esférica. La altura del nido se considerd como la
distancia entre el suelo y la base del nido medida con una cinta métrica. Todas las medidas se registraron
visualmente con la observadora posicionada a ~50 cm del instrumento de medicion y con una precision
de = 0.1 cm. La altura méaxima, la altura efectiva y la densidad de cobertura vegetal fueron medidas en

cada uno de los puntos cardinales y luego se promediaron los datos para obtener un tnico valor medio.
Complejidad estructural de la vegetacion del parche de nidificacion

Durante las temporadas 2017 y 2018 se tomaron medidas de vegetacion para caracterizar el parche de
nidificacién en torno a 65 nidos en las parcelas Arroyo y Rio de acuerdo al protocolo de Matrtin ef al.
(1997). Para evitar disturbar a las aves, las mediciones de la complejidad estructural de la vegetacion
en el parche de nidificacion se realizaron en el mismo momento y con las mismas consideraciones que
las mediciones en el sitio de nidificacion (ver arriba). Se defini6 el parche de nidificacion como el area
comprendida por un radio de 5 m alrededor del nido (Martin 1992). Se midieron cinco variables (en
cursiva, ver debajo) de la complejidad estructural de la vegetacion a lo largo de cuatro transectas (N, E,
S y O) y en cuatro puntos distintos: en el sitio del nido, a 1 m, 3 m y 5 m de distancia respecto del nido
(Fig. 4.2A). Se midi6 la profundidad de la hojarasca del suelo introduciendo verticalmente una regla
milimétrica de 100 mm de largo entre la hojarasca con una precision de = Imm. La densidad de
cobertura vegetal del suelo se midid con el poste de Wiens (Wiens & Rotenberry 1981), que cosiste en
un poste cilindrico de 0.5 m de alto y 2 cm de diametro, marcado a intervalos de 10 cm desde su base
(es decir, a 10, 20, 30, 40 y 50 cm). El poste se apoya verticalmente en el suelo y se cuenta el nlimero
de veces que la vegetacion toca en cada uno de los cinco intervalos de 10 cm (Fig. 4.2 B). Los valores
se categorizaron como denso cuando fueron superiores al promedio de densidad de cobertura vegetal
del suelo o abierto cuando fueron inferiores. La altura mdxima del pasto en contacto con un palo de 3
m de altura y 2 cm de diametro con una precision de £ 0.1 cm, a los 0, 1, 3 y 5 m de radio del nido
(Wiens & Rotenberry 1981). El indice de obstruccion de la vegetacion se midié con el poste de Robel
(Robel et al. 1970), que consiste en un poste de 1 m de altura y 2 cm de diametro colocado verticalmente
en el sitio del nido, el poste se marco a intervalos de 10 cm para poder registrar cudl intervalo se
encontraba libre de vegetacion observando de abajo hacia arriba con los 0jos a 1 m por encima del nivel
del suelo (Fig. 4.2 B). La composicion de la cobertura vegetal, se estimd visualmente como el
porcentaje de cobertura de pastos (e.g., Cortaderia rudiscula), herbaceas (e.g., Tessoaria
absinthioides), vegetacion macrofita (e.g., Juncus balticus, Scirpus sp, Hydrocotyle ranunculoides o
Trifolium repens), agua, rocas, ramas secas, suelo desnudo y excremento de vacas o caballos que cubren

el suelo por cada cuadrante entre el nido y un radio de 5 m. Todas las medidas de la estructura y

67



Capitulo 4 fﬁ?eds

composicion de la vegetacion del parche de nidificacion se promediaron entre el nimero de puntos de

muestreo para cada nido y se tomaron con una presion de + 0.1 cm.

Figura 4.2. A) diagrama de transectas (N, E, Sy O) y sitios de medicion de las variables del parche de
nidificacion de la Ratona Aperdizada. Los puntos negros indican los sitios de medicion. Los circulos
blancos con numeros indican las distancias en metros entre circunferencias. En el centro se encuentra
el nido. B) Foto del sitio, donde se observan las plantas de cortadera y el poste de medicion de la altura
de la vegetacion segun Wiens & Rotenberry (1981) y Robel et al. 1970. En el lateral izquierdo de la
foto se pueden observar los banderines de color anaranjado que facilitan relocalizar el nido.

Analisis Estadisticos
Construccion de modelos

Se utilizo el método de exposicion logistica (Shaffer 2004; ver capitulo 3) para calcular las tasas diarias
de depredacion en funcion de las hipotesis evaluadas. Para todos los andlisis la variable respuesta fue
el estado de nido en cada dia visita (0 = depredado, 1 = activo).

Para comprobar el efecto del tamafio del nido sobre la probabilidad diaria de depredacion de nidos
se construyeron 4 modelos (ver Tabla 4.1). Las variables explicativas consideradas en cada modelo
fueron la altura del nido, el ancho del nido, la altura de la entrada del nido y el volumen del nido (Fig.
4.1). Debido a que nidos de mayor volumen podrian estar asociados con mayores tamafios de puesta
(mimero de huevos totales en el nido; Slagsvold 1982, Cresswell 1997b, Soler et al. 2001), una
correlacion positiva entre tamafio del nido y probabilidad de depredacion podria ser explicada por el
mayor tamaflo de puesta y no necesariamente por el tamafio del nido. Por este motivo, se evaluo
previamente la correlacion entre el volumen del nido y el tamaifio de puesta. Dado que no se encontrd
relacion entre dichas variables (#pearson = -0.04, ¢ = -0.5, P = 0.66), no se incluy6 en los modelos el

tamafio de puesta como covariable (Capitulo 5).
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Para evaluar la hipotesis de densidad de cobertura del nido sobre la probabilidad diaria de
depredacion se evaluaron las siguientes variables explicativas: la altura maxima de la vegetacion, la
altura efectiva de la vegetacion, la altura del nido respecto al suelo, la densidad de cobertura, la distancia
del nido al borde de la planta, la distancia del nido al centro de la planta y el radio de la planta. Se
compar6 entre modelos de efectos simples para evitar problemas de colinealidad que podrian ocurrir si
se construyera un unico modelo con todas las variables explicativas de interés en simultineo (Dorman
et al. 2013) (Tabla 4.1).

Para evaluar la existencia de un efecto de compensacion entre el tamanio del nido y la densidad de
cobertura vegetal del nido sobre la probabilidad diaria de depredacion (i.e. si las aves construyen nidos
mas grandes cuando la estructura de la vegetacion es més frondosa o viceversa), se evaluo el efecto de
la interaccion entre el tamano del nido y las variables de estructura de la vegetacion mas relevantes:
altura efectiva de la vegetacion, la densidad de la cobertura vegetal y la distancia del nido al borde
externo de la planta (ver Tabla 4.1).

Para evaluar el efecto de la complejidad estructural de la vegetacion a escala del parche de
nidificacion sobre la probabilidad diaria de depredacion de nidos, se construyeron dos conjuntos de
modelos de supervivencia. El primer conjunto comprendi6 un total de 16 modelos de estructura de la
vegetacion del parche de nidificacion considerando la densidad de cobertura vegetal del suelo, la altura
del pasto, la hojarasca y el indice de obstruccion de la vegetacion. El segundo conjunto, incluy6 11
modelos de composicién de la vegetacion del parche de nidificacion. Las variables incluidas en el
segundo conjunto fueron el porcentaje de vegetacion macroéfita, suelo desnudo, pasto, hojarasca, roca,
ramas secas, agua, plantas herbaceas, excrementos de vacas o caballos y arbustos (Tabla 4.1).

Para determinar qué escala de vegetacion tuvo mayor preponderancia sobre la probabilidad de
depredacion de los nidos se construyeron 10 modelos de supervivencia para las temporadas 2017 y
2018. La variable respuesta fue el estado de nido en cada dia visita. Los modelos incluyeron las variables
de estructura de la vegetacion del sitio del nido, asi como las variables de complejidad estructural de la
vegetacion del parche de nidificacion. Mediante seleccion de modelos se determin6 cual variable entre
las dos escalas de estructura de la vegetacion consideradas predicen con mayor certeza la probabilidad

de depredacion de los nidos.
Seleccion de modelos

Se seleccionaron los mejores modelos de supervivencia de nidos segin sus valores de AIC. utilizando
el paquete MuMIn (Barton 2019). Los modelos se consideraron competitivos si tenian una AAIC, <2
(Burnham & Anderson 2002). Dichos modelos fueron incluidos en promedio de modelos para obtener
la estimacion de los parametros. Se considerd que las variables eran importantes si luego del
promediado de modelos las estimaciones de los coeficientes no incluyeron al cero en sus los intervalos
de confianza del 95%. Para todos los analisis se incorporaron a los modelos las variables explicativas

centradas y estandarizadas. Se presentan las tablas con los pesos y coeficiente de los modelos que
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tuvieron efectos sobre la supervivencia. Los resultados de aquellos que no tuvieron efectos se pueden
consultar en el material suplementario, al final del capitulo.

Tabla 4.1. Tabla resumen de todos los efectos fijos evaluados mediante MLGM logisticos sobre la
probabilidad diaria de depredacién de nidos de la Ratona Aperdizada. En todos los modelos se
incorpor¢ la identidad de la pareja reproductiva como efecto aleatorio.

Mvisitas = NUMero total de visitas a los nidos para registrar supervivencia o depredacion.

Efectos fijos Mvisitas

Tamario del nido 2347
altura del nido, ancho del nido, altura de la entrada del nido y volumen del nido.

Estructura de la vegetacion en el sitio de nidificacion 2597

altura méaxima de la vegetacion

altura efectiva de la vegetacion

altura del nido respecto al suelo

densidad de cobertura

distancia del nido al borde de la planta

distancia del nido al centro de la planta y radio de la planta.

Efecto compensacion tamario del nido y la densidad de cobertura vegetal del nido 2042
volumen del nido*altura efectiva
volumen del nido*densidad de cobertura
volumen del nido*distancia del nido al borde de la planta

Complejidad estructural de la vegetacion del parche de nidificacion 1269
densidad de cobertura vegetal del suelo
altura del pasto
hojarasca
indice de obstruccion de la vegetacion.

Composicion de la vegetacion del suelo del parche de nidificacion 1269
porcentaje de composicion del suelo por vegetacion:
macrofita
suelo desnudo
pasto
hojarasca
rocas
ramas secas
agua
plantas herbaceas
excrementos de vacas/caballos
arbustos.

Resultados
Tamario del nido

El volumen de los nidos fue variable, oscilando desde los 0.27 1 hasta 2.93 1, siendo la media 1.17 1. Los
nidos de mayor tamafio no tuvieron mayores tasas depredacion que aquellos nidos mas pequeos. Los
primeros cuatro modelos, dentro de los cuales se encontraba el modelo nulo, no pudieron diferenciar
entre variables de tamafio del nido por tener una AAIC, < 2 (Tabla sup. 4.1A). El promediado de

modelos indicé que ninguna variable de estructura y volumen del nido fueron relevantes para explicar
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la probabilidad de depredacion de nidos de la Ratona Aperdizada. Todas las variables incluyeron el cero

en sus intervalos de confianza (Tabla sup. 4.2 B).
Estructura de la vegetacion en el sitio de nidificacion

El 65.79% de los nidos reproductivos fueron construidos exclusivamente en plantas de Cortadera, el
28.51%, en sustratos en donde crecia entremezclado tanto la Cortadera como la Chilca y solo el 5.70%
en sustratos compuestos exclusivamente por Chilca o P4jaro Bobo. Las variables de estructura de la
vegetacion mas relevantes para predecir la probabilidad de depredacion en el sitio de nidificacion fueron
la densidad media de cobertura vegetal (media = 46.54, rango = 36.25 - 50.00), la altura efectiva de la
vegetacion el nido (media = 85.70 cm, rango = 0.00 - 223.75 cm) y la distancia del nido respecto al
borde externo de la planta (media =57.26 cm, rango =0.00 — 170.00 cm). Se construyeron siete modelos
de supervivencia de los cuales se seleccionaron tres (Tabla 4.2A). Dichos modelos incluyeron la
densidad de cobertura del nido, la distancia del nido con respecto al borde de la planta y la altura efectiva
de la vegetacion del nido. Los coeficientes obtenidos luego del promediado de modelos indicaron que
los nidos construidos en plantas con mayor altura efectiva de la vegetacion (Fig. 4.3A), mayor densidad
de cobertura vegetal (Fig. 4.3B) y mayor distancia del nido respecto al borde externo de la planta (Fig.
4.3C) tuvieron una menor probabilidad diaria de depredacion (Tabla 4.2B). El hecho de que una mayor
altura efectiva de la vegetacion, se encuentre correlacionada positivamente con una mayor densidad de
cobertura vegetal (7pearson = 0.39, P < 0.001) y una mayor distancia del nido respecto al borde externo
de la planta (#pearson = 0.32, P < 0.001), sugiere que la Ratona Aperdizada tiene una menor probabilidad

de depredacion cuando nidifica en plantas de mayor tamafio.
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Figura 4.3. Probabilidad diaria de depredacion de nidos de Ratona Aperdizada en el sitio de
nidificacion en funcion de: A) la altura efectiva promedio de la planta, B) la densidad de cobertura
vegetal promedio del nido y C) la distancia del nido al borde de la planta. Las sombras de las lineas
indican intervalos de confianza del 95% en torno a los valores predichos de la supervivencia del nido.
La identidad de la pareja reproductiva se modeld como efecto aleatorio.
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Tabla 4.2A. Resultado de la seleccion de modelos de probabilidad diaria de depredacion de nidos para
las variables centradas y estandarizadas de estructura de la vegetacion en el sitio de nidificacion de la
Ratona Aperdizada, en Uspallata, Mendoza, Argentina (2010-2018). La identidad de la pareja
reproductiva se utilizé6 como efecto aleatorio en todos los modelos. Los modelos se compararon
utilizando el criterio de informacion de Akaike corregido para un tamafio de muestra pequeiio (AIC,).
Los modelos fueron clasificados segin el mayor grado de soporte (AAIC. = 0) hasta los de menor
soporte; k es el numero de parametros en cada modelo. El peso de Akaike (w) es el peso de la evidencia
para el modelo i, dados los datos. En negrita, modelos con mayor soporte.

Modelos k  LogLik AAIC, Wi

-334.24  0.00 0.40
-334.47 0.46 0.31
-335.06 1.644 0.17
-335.68  2.90 0.09
-338.79  7.11 0.01
-338.06 7.64 0.01
-338.79  9.11 0.00

densidad cobertura vegetal del nido

distancia del nido al borde externo de la planta
altura efectiva de la planta

altura méxima de la planta

modelo nulo

altura del nido respecto al suelo

distancia del nido al centro de la planta

W W N W W WW

Tabla 4.2B. Estimacion de pardmetros para los principales modelos de probabilidad diaria de
depredacion de nidos seleccionados (AAIC, <2) en funcidn de la estructura de la vegetacion en el sitio
de nidificacion de la Ratona Aperdizada, en Uspallata, Mendoza, Argentina (2010-2018). Coeficientes
(B), error estandar (EE) e intervalos de confianza del promediados de variables centradas y
estandarizadas.

Variable B EE 2.50% 97.50%
(Intercepto) 4.04 0.16 3.74 4.35
densidad cobertura vegetal 046 0.16 0.15 0.78
distancia del nido al borde externo de la planta 0.51 0.01 0.41 0.51
altura efectiva de la planta 0.39 0.15 0.09 0.69

Tamario del nido y densidad de cobertura vegetal en el sitio de nidificacion

Los cuatros modelos disefiados para evaluar la existencia de un efecto de compensacion entre el tamafio
del nido y la densidad de cobertura vegetal del nido tuvieron altos indices de incerteza, clasificando
primero al modelo nulo (Tabla sup. 4.3A). Los coeficientes obtenidos luego del promediado de
modelos, indicaron que la interaccion entre el tamafio del nido y las variables de densidad de cobertura
vegetal no explicarian la probabilidad de depredacion de nidos de la Ratona Aperdizada (Tabla sup.

4.3B).
Complejidad de la estructura de la vegetacion en el parche de nidificacion

Las variables de complejidad estructural de la vegetacion en el parche de nidificacion mas relevantes
para explicar la probabilidad diaria de depredacion de nidos fueron la densidad de cobertura vegetal del
suelo (media = 10.70 contactos, rango = 3.06 - 18.53 contactos) y la altura del pasto (media = 122.00
cm, rango = 10.90 — 270.00 cm). Los mejores modelos de estructura de la vegetacion del parche de
nidificacion clasificaron primero al modelo simple de densidad de cobertura vegetal del suelo y al
modelo con el efecto aditivo de la densidad vertical de la vegetacion y la altura del pasto (w; acumulado
=0.98, AAIC.< 2, Tabla 4.3A). Los coeficientes promediados indican que la estructura vertical de la

vegetacion es la variable del parche de nidificacion mds importante para predecir la probabilidad de
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depredacion del nido. Cuando la densidad de cobertura vegetal del suelo fue mas abierta aument6 la
probabilidad diaria de depredacion con respecto a una estructura vertical mas densa (Fig. 4.4). Sin
embargo, la altura del pasto no fue una variable predictora relevante al incluir al cero en sus intervalos

de confianza del 95% (Tabla 4.3A).

Figura 4.4. Probabilidad de diaria de
depredacion de nidos de Ratona Aperdizada en
funcién de la densidad de la estructura vertical
de la vegetacion del suelo (abierta vs. densa)
dentro del parche de nidificaciéon de 5 m de
radio. Las barras sefialan la media de los datos
ajustados con su EE. La identidad de la pareja
reproductiva fue modelada como efecto
aleatorio.
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Tabla 4.3A. Resultado de la seleccion de modelos de probabilidad diaria de depredacion de nidos para
las variables centradas y estandarizadas de estructura de la vegetacion en el sitio de nidificacion de la
Ratona Aperdizada, en Uspallata, Mendoza, Argentina (2010-2018). La identidad de la pareja
reproductiva se utilizd6 como efecto aleatorio en todos los modelos. Los modelos se compararon
utilizando el criterio de informacion de Akaike corregido para un tamafio de muestra pequefio (AIC.).
Los modelos fueron clasificados segin el mayor grado de soporte (AAIC. = 0) hasta los de menor
soporte; £ es el nimero de parametros en cada modelo. El peso de Akaike (w;) es el peso de la evidencia
para el modelo i, dados los datos. En negrita, modelos con mayor soporte.

Modelos k  LogLik AAIC. w;

altura del pasto + densidad de cobertura vegetal del suelo 4 -101.44 0.00 0.69

densidad de cobertura vegetal del suelo 3 -103.34 1.79 0.28

altura del pasto 3  -105.83 6.76  0.02

Nulo 2 -112.18 17.45 0.00

Hojarasca 3 -111.30 17.70 0.00
3

indice de obstruccion de la vegetacion -111.46 18.02 0.00

Tabla 4.3B. Estimacion de pardmetros para los principales modelos de probabilidad diaria de
depredacion de nidos seleccionados (AAIC, <2) en funcion de la estructura de la vegetacion en el sitio
de nidificacion de la Ratona Aperdizada, en Uspallata, Mendoza, Argentina (2010-2018). Coeficientes
(B), error estandar (EE) e intervalos de confianza del promediados de variables centradas y
estandarizadas.

Variable B EE  2.50% 97.50%
(Intercepto) 852 251 3.60 1344
altura del pasto 1.15 0.62 -0.06 2.37
densidad cobertura vegetal del suelo 417 1.5 1.24  7.11
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Composicion de la cobertura del suelo

La cobertura del suelo en el entorno del parche de nidificacion estuvo compuesta fundamentalmente
por pastos, plantas herbaceas, hojarasca y vegetacion macrofita. En menor porcentaje se pudo encontrar
suelo descubierto, agua, ramas secas, arbustos, rocas o excrementos de vacas y caballos. Ver los
porcentajes de composicion de la estructura vegetal del suelo en la Fig. 4.5.

Se plantearon 11 modelos para describir el efecto de la composicion de la cobertura vegetal del
suelo sobre la probabilidad diaria de depredacion de 65 nidos de la Ratona Aperdizada en 2017 y 2018.
Se seleccionaron 3 modelos, pero presentaron un alto grado de incerteza (Tabla 4.4A). Dichos modelos
incluyeron el efecto simple de cobertura del suelo caracterizado por vegetacion macrdfita, el efecto
aditivo de vegetacion macrofita y suelo desnudo y, por ultimo, el efecto simple del suelo desnudo. El
efecto de la vegetacion macroéfita tuvo un efecto negativo sobre la probabilidad diaria de depredacion,
mientras que el suelo descubierto un efecto positivo. Luego del promediado de modelos, los coeficientes
para vegetacion macroéfita y suelo descubierto incluyeron al cero en sus intervalos de confianza, por lo

que la evidencia a favor de su efecto sobre la tasa de depredacion del nido fue débil (Tabla 4.4B).

excremento
2%

rocas
1% g

ramas secas
4%
arbustos
1%

macrofitas
12%

hojarasca
15%

pasto
32%

Figura 4.5. Porcentajes de la composicion de cobertura del suelo en el parche de nidificacion de
la Ratona Aperdizada.
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Tabla 4.4A. Resultados de la seleccion de modelos de probabilidad diaria de depredacion de nidos
mediante MLGM para las variables centradas y estandarizadas de la composicion de la cobertura
vegetal del parche de nidificacion con un radio de 5 m del nido de Ratona Aperdizada, en Uspallata,
Mendoza, Argentina (2017 y 2018). Todos los modelos incluyeron la identidad de la pareja
reproductiva como efecto aleatorio. Los modelos se compararon utilizando el criterio de informacion
de Akaike corregido para un tamafio de muestra pequefio (AIC.). Los modelos fueron clasificados
segun el mayor grado de soporte (AAIC. = 0) hasta los de menor soporte; & es el nimero de parametros
en cada modelo. El peso de Akaike (w) es el peso de la evidencia para el modelo i, dados los datos.

Modelos k LoglLik A AlICc Wi

macrofitas 3 -109.77 0.00 0.30
macroéfitas + suelo desnudo 4 -109.08 0.62 0.22
suelo desnudo 3 -110.56 1.58 0.14
nulo 2 -112.18 2.80 0.07
pasto 3 -111.43 3.30 0.06
hojarasca 3 -111.62 3.70 0.05
rocas 3 -112.00 4.45 0.03
ramas secas 3 -112.03 4.52 0.03
agua 3 -112.16 4.77 0.03
herbaceas 3 -112.18 4.80 0.03
Excremento de vaca o caballo 3 -112.18 481 0.03
arbustos 3 -112.18 481 0.03

Tabla 4.4B. Coeficientes (), error estandar (EE) e intervalos de confianza del promediados de
variables centradas y estandarizadas de los modelos de probabilidad diaria de depredacion de nidos y
la composicion de la cobertura vegetal del meso-habitat del nido de Ratona Aperdizada.

Variables B EE 2.50% 97.50%
(Intercepto) 7.66 2.32 3.11 12.21
macroéfitas -0.76 0.41 -1.56 0.05
suelo desnudo 0.81 0.62 -0.41 2.03

Comparacion de la estructura de la vegetacion entre el sitio y el parche de nidificacion

Al comparar el nivel de soporte entre modelos de estructura de la vegetacion en el sitio de nidificacion
respeto a los del parche de nidificacion para las temporadas 2017 y 2018, se seleccion6 un tinico mejor
modelo. La seleccion clasifico primero al modelo que incluyo el efecto negativo de la estructura vertical
de la vegetacion del parche de nidificacion sobre la probabilidad diaria de depredacion de nidos de
Ratona Aperdizada con un alto nivel de certeza (w;= 0.965 y el segundo mejor modelo a una distancia

de AAIC, > 6, Tabla 4.4).

Tabla 4.4. Comparacion de modelos de probabilidad diaria de depredacion de nidos de la estructura
de la vegetacion del nido y de la complejidad estructural de la vegetacion del parche de nidificacion
Ratona Aperdizada, en Uspallata, Mendoza, Argentina (2017 y 2018). Todas las variables empleadas
en los modelos fueron centradas y estandarizadas. Los modelos se compararon utilizando el criterio
de informacion de Akaike corregido para un tamafio de muestra pequefio (AIC.). Los modelos fueron
clasificados segiin el mayor grado de soporte (AAIC. = 0) hasta los de menor soporte; & es el numero
de parametros en cada modelo. El peso de Akaike (wy) es el peso de la evidencia para el modelo i,
dados los datos. En negrita, modelo con mayor soporte.
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modelos df logLik AAIC, Wi

densidad vertical vegetacion parche 3 -102.49 0.00 0.97
altura del pasto parche 3 -105.83 6.67 0.03
nulo 2 -112.18 17.37 0.00
hojarasca parche 3 -111.30 17.62 0.00
indice de obstruccion parche 3 -111.46 17.93 0.00
distancia nido al borde de la planta 3 -111.63 18.27 0.00
densidad de cobertura del nido 3 -111.77 18.55 0.00
radio de la planta del nido 3 -112.00 19.01 0.00
distancia del nido al centro de la planta 3 -112.10 19.21 0.00
altura maxima del pasto en el nido 3 -112.18 19.37 0.00

Discusion

Los resultados de este capitulo proveen evidencia de que la estructura de vegetacion tanto en el parche
como en el sitio de nidificacion tiene una relacion directa sobre la probabilidad de depredacion de los
nidos de la Ratona Aperdizada. La estructura de la vegetacion en al parche de nidificacion fue la escala
de mayor relevancia para explicar la probabilidad de depredacion de los nidos. La vegetacion en las
cercanias del nido podria actuar como barrera fisica al desplazamiento de los depredadores y/o dificultar
la percepcion de olores y vocalizaciones de los pichones y/o adultos en el nido. La densidad de cobertura
vegetal en el sitio de nidificacion fue el segundo factor mas importante para explicar las tasas diarias
de depredacion. La densidad de cobertura de la planta sustrato donde el nido fue construido dificultaria
su detectabilidad cuando el depredador se encuentra ya muy cerca de este. Si bien se observd una
tendencia en el aumento de la probabilidad de depredacion con la presencia de vegetacion macrofita y
una disminucion en la probabilidad de depredacion con el suelo desnudo, dicho efecto fue
marginalmente importante. Asimismo, el tamaiio del nido no fue una variable determinante de las tasas
de depredacion.

Las caracteristicas del territorio de nidificacion deberian reflejar la integracion de diversos factores
que maximizan las estrategias reproductivas de los individuos a través de multiples escalas espaciales.
Chalfoun y Martin (2007) reportaron que al inicio de la temporada reproductiva, el Chimbito Desértico
(Spizella breweri) establece su territorio preferentemente en paisajes con una mayor cobertura de
arbustos altos. Sin embargo, dichos territorios se asocian con una mayor tasa de depredacion de nidos
a escala del paisaje (Chalfuan y Martin 2007). Los autores proponen que el Chimbito Desértico prefiere
reproducirse en paisajes con gran disponibilidad de alimento en lugar de paisajes con sitios de
nidificacion seguros. Solo al realizar un analisis a escalas espaciales menores (territorios y parche de
nidificacion) encontraron que los chimbitos prefieren caracteristicas ambientales que reducen el riesgo
de depredacion del nido. En la Ratona Aperdizada, la complejidad de la estructura vertical de la

vegetacion en el parche de nidificacion fue importante para explicar la probabilidad diaria de
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depredacion de nidos, sin embargo a futuro deberia considerarse escalas mayores, tales como las que
comprende la escala del paisaje.

Independientemente de la obstruccion fisica de la vegetacion, la magnitud del efecto de la
complejidad estructural del ambiente sobre la probabilidad de depredacion de nidos podria depender de
la abundancia de sitios de nidificacion potenciales descupados. La hipdtesis del sitio potencial de la
presa propone que la probabilidad de que un nido sea depredado disminuye con el aumento del nimero
de sitios de nidificacion desocupados (Martin & Roper 1988; Martin 1993a, b). Dicha hipétesis asume
que al incrementar el nimero de sitios de nidificacién desocupados que fueron inspeccionados por un
depredador, aumenta la probabilidad de que dicho depredador abandone la busqueda. En linea con esta
hipétesis, la remocion experimental de los sitios potenciales de nidificacion en el Chimbito Desértico
aumento la probabilidad de depredacion de los nidos (Chalfoun & Martin 2009). Dichos resultados,
sugieren que la interaccion entre el comportamiento de busqueda de los depredadores y la estructura de
la vegetacion del parche de nidificacion es mas compleja que el efecto per se de la densidad de cobertura
vegetal como obstaculo fisico para la busqueda. Para lograr una mejor comprension del efecto de la
depredacion sobre las estrategias reproductivas de la Ratona Aperdizada, se debera evaluar a futuro el
efecto de los sitios potenciales de nidificacion desocupados.

Debido a que depredadores especificos suelen estar asociados con distintas densidades de cobertura
vegetal (Dion et al. 2000) o depredan nidos preferentemente ubicados en alturas particulares (Martin
1988a, b) es importante entender como los depredadores interactiian con la estructura del habitat
(Weatherhead & Blouin-demers 2004, Chalfoun & Schmidt 2012). Por eso, es necesario conocer tanto
la identidad como la diversidad de los depredadores para comprender cuales son sus principales
estrategias de busqueda de presas. En el caso de depredadores visuales tales como las aves diurnas, la
probabilidad de localizar nidos es mayor cuando la cobertura vegetal es escasa (ver Dion et al. 2000,
Weidinger 2002). En contraste, la altura del nido es més influyente que la densidad de cobertura vegetal
para serpientes o depredadores nocturnos (roedores, zorros) que utilizan claves olfativas o térmicas para
localizar la presa (Remes 2005, Benson et al. 2010). Por otro lado, para aves nidificantes de pequefio
tamafio como los Passeriformes, anidar en sitios con mayor densidad de cobertura vegetal podria ser
riesgoso. Dichos sitios, también son mas seguros para pequefios y medianos depredadores de nidos
(mesodepredadores) tales como roedores y serpientes que a su vez son presas de depredadores de mayor
tamano (megadepredadores). Si bien se ha propuesto que la vegetacion circundante al nido podria
obstaculizar la aproximacion de los depredadores a los nidos, la cobertura vegetal permitiria a los
mesodepredadores escabullirse con facilidad y acercarse a los nidos de forma segura (Johnson &
Temple 1990). Entonces, cuando existe una gran diversidad de depredadores, las respuestas de las aves
frente a la depredacion también seran diversas y hasta podrian llegar a parecer contradictorias si no se
analizan los resultados desde una perspectiva integral que considere la identidad de los predadores

(Dion et al. 2000).
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En Uspallata, se han documentado eventos frecuentes de depredacion por Culebras Ratoneras
Philodryas trilineata, y por Zorros Grises Lycalopex griseus (Jefferies et al. 2021). Ademas, se
sospecha que varias especies de aves rapaces abundantes en la zona como el Halconcito Colorado Falco
sparverius y el Chimango Comun Milvago chimango, podrian ser depredadores frecuentes de nidos de
Ratona Aperdizada. Es plausible que la estructura vertical de la vegetacion en el parche de nidificacion
oculte los viajes de los adultos al nido, dificultando la localizaciéon del sitio de nidificacion a
depredadores visuales como las aves rapaces (Borgmann & Conway 2015). Sin embargo, la estructura
de la vegetacion en el parche de nidificacion podria facilitar la aproximaciéon al nido a otros
depredadores como las serpientes o roedores que evitan ambientes abiertos (Dion et al. 2000). Si bien
la proporcidén de suelo descubierto fue una de las variables dentro de la composicion de la vegetacion
que podria disminuir la probabilidad de depredacion de nidos, su efecto fue de importancia menor.

Durante la incubacion de los huevos y el empollamiento de los pichones, los adultos corren el riesgo
de ser depredados en el nido (Tieleman et al. 2008). La estructura de la vegetacion en el sitio y en el
parche de nidificacion afectan tanto el riesgo de que un nido sea detectado por un depredador como la
probabilidad de que un adulto en el nido detecte a un depredador que se acerca (Griesser & Nystrand
2009). Una escasa cobertura vegetal permitiria una vista despejada desde el nido, facilitando que los
adultos detecten a un depredador que se aproxima (Gotmark e al. 1995). Las aves que nidifican en
cavidades o que construyen nidos cerrados (i.e. domo), tal como la Ratona Aperdizada, poseen una
vision reducida del exterior. Esto se debe a la propia estructura del nido y a la vegetacion circundante
(Griesser & Nystrand 2009). Para compensar este déficit de informacion visual las aves han
desarrollado mecanismos de evaluacion del riesgo, como el aumento en el tiempo invertido en vigilar
los alrededores desde el nido (por ejemplo, la proporcion de tiempo que el adulto asoma a la entrada
del nido para vigilar) (Griesser & Nystrand 2009). A futuro serad interesante evaluar la respuesta
comportamental de los adultos ante experimentos en los que se colocan depredadores del nido.

El efecto de la densidad de cobertura vegetal en el sitio de nidificacion deberia ser importante para
reducir el riesgo de depredacion del nido, en particular en especies con plumaje colorido (Borgmann &
Conway 2015). Asimismo, la cobertura vegetal deberia ser relevante en especies que debido a su
pequeio tamafio no defienden el nido activamente (Halupka & Greeney 2009). La Ratona Aperdizada,
si bien es un paseriforme de coloracion criptica, es de pequefio porte (9 g) y no realiza defensa activa
del nido (Zarco & Llambias 2018). De acuerdo con esto, la densidad de cobertura vegetal en el sitio de
nidificacion fue el segundo factor mas importante para explicar las tasas diarias de depredacion de los
nidos. Varios trabajos publicados han reportado evidencia a favor de la hipotesis de la densidad de
cobertura vegetal en pastizales y ambientes abiertos (e.g., Chingolo Palido Spizella pallida; Winter et
al. 2005, Ratona Australiana Azul Malurus cyaneus; Colombelli-Négrel & Kleindorfer 2009a). Sin
embargo, otros trabajos han reportado resultados ambiguos. Por ejemplo, en algunas especies de aves
se ha observado una relacion negativa entre densidad de cobertura vegetal del nido y probabilidad de

depredacion (e.g., Colwell 1992, Burhans & Thompson 1998, Remes 2005) mientras que en otras no se
78



Capitulo 4 ‘*‘/i\{feds

ha encontrado una relacion significativa (Wilson & Cooper 1998, Braden 1999, Davis 2005). Mas alla
de las controversias con respecto al momento y la metodologia con la cual se realizan las mediciones
de la densidad de cobertura vegetal (Burhans & Thompson 1998), se observa una gran variacion en los
resultados del efecto de la densidad de la cobertura vegetal sobre la probabilidad de depredacion de
nidos para las distintas especies de aves (revisado por Borgmann & Conway 2015 y Fulton 2018). La
densidad de la cobertura vegetal en el sitio de nidificacion varia dependiendo de la especie y del
ambiente, por lo que su efecto puede estar enmascarado por factores como la optimizacion de las
condiciones térmicas, la actividad parental en el nido, el comportamiento de defensa de los adultos, la
coloracion del plumaje y la abundancia e identidad de los depredadores (Rauter ef al. 2002, Halupka &
Greeney 2009, Borgmann & Conway 2015, Soanes ef al. 2015). Por ejemplo, para la Bisbita Alpina
(Anthus spinoletta) que habita en climas frios, anidar en sitios mas expuestos a la radiacion solar reduce
los costos energéticos de las hembras durante la incubacién y crianza de pichones (Rauter ef al. 2002).
Esto podria producir un compromiso entre nidificar en un sitio seguro o en un sitio térmicamente
favorable en aves que habitan climas templados.

El efecto de la fenologia del follaje también podria ser responsable de la variacion observada entre
la probabilidad de depredacion y la densidad de la cobertura vegetal. La lluvia y el aumento de la
temperatura a lo largo de la temporada reproductiva favorece el crecimiento del follaje, que proporciona
a su vez cobertura y altura de la vegetacion para que las aves puedan nidificar en sitios mas seguros (de
Araujo et al. 2017). Asi, aquellos nidos iniciados temprano en la temporada reproductiva tendrian
menor follaje en comparacion con los nidos iniciados mas tarde (Borgmann et al. 2013, de Araujo et
al. 2017).

El tamafio de los nidos de la Ratona Aperdizada no tuvo relacion con la tasa de depredacion del
mismo. Asimismo, no se detectd un efecto de compensacion entre la densidad de cobertura vegetal y el
volumen del nido. Es decir, los adultos no construyeron nidos de mayor tamafio en sitios con mayor
cobertura vegetal, ni viceversa tal como fue descrito previamente por Cardoni et al. (2017) en el
Espartillero Enano. Similarmente, otros trabajos no encontraron una relacion entre el tamafio del nido
y la probabilidad de depredacion en la Alondra Comun Alauda arvensis, la Terrara Comn Calandrella
brachydactyla, la Bisbita Campestre Anthus campestris y el Alzacola Rojizo Cercotrichas galactotes
(Palomino et al. 1998, Herranz et al. 2004). Asimismo, trabajos experimentales han reportado
resultados contradictorios. Meller (1990) report6 que el incremento experimental en el tamafio de los
nidos del Mirlo Comtin Turdus merula aumenta la probabilidad de depredacion de huevos artificiales.
Sin embargo, el autor no encontrd relacion entre el tamafio del nido y la probabilidad de depredacion
para los nidos naturales. La presion de seleccion ejercida sobre los depredadores no es el unico factor
selectivo que actuaria sobre el tamaiio del nido. Por ejemplo, el tamafio del nido podria estar limitado
por su capacidad de brindar un soporte estructural firme, asi el tamafio del nido podria reducirse hasta
el punto tal de no comprometer su capacidad para contener y proteger a huevos y pichones y para brindar

un soporte estructural fuerte para resistir vientos fuertes (Meller 1990). Ademas, trabajos correlativos
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y experimentales sugieren que el tamafio del nido estaria sujeto a seleccion sexual, funcionando como
un indicador de la calidad parental (Soler 2001, Moreno 2012). Por ejemplo, se ha propuesto que las
hembras evaluarian la calidad del cuidado parental del macho a partir de su inversion durante la
construccion del nido. Esta hipotesis predice que las hembras incrementarian el tamafio de puesta en
funcion del tamaiio del nido y de la participacion del macho durante la construccion (Soler et al. 1998,
Moller et al. 2014). Dado que la depredacion de nidos aparentemente no limitaria el tamafio del nido
en la Ratona Aperdizada, la estructura y dimensiones de los nidos no deberian estar sometidos a dos
presiones de seleccion contrapuestas (seccion natural vs. seleccion sexual). Estudios futuros deberian
evaluar si existen mayores niveles de inversion parental en nidos de mayor tamafio, asi como el efecto
del tamafio del nido en la aislacion térmica.

No existen trabajos previos que hayan evaluado las caracteristicas de la vegetacion en el sitio de
nidificaciéon de la Ratona Aperdizada. Sin embargo, estudios en la Ratona Carrizalera (Cistothorus
stellaris) en el hemisferio norte, reportaron que la densidad poblacional durante la temporada
reproductiva se encuentra correlacionada con la altura y densidad de la vegetacion, mayor cobertura del
suelo, menos arbustos, mas hierbas y hojarasca (e.g., Dechant et al. 1998, Elliott & Johnson 2017).
Similarmente, durante la temporada reproductiva, la Ratona Aperdizada precisaria de pastizales con
poco pastoreo, con vegetacion alta y densa ya que sus nidos tendrian una menor probabilidad diaria de
depredacion al ser construidos en sustratos vegetales grandes y densos. Estos antecedentes podrian

orientar decisiones de manejo y de control de incendios de los pastizales de la region de estudio.
Conclusiones

Se encontro evidencia a favor de las hipotesis de la complejidad estructural de la vegetacion y de la
densidad de cobertura vegetal como factores ambientales que contribuyen a reducir la probabilidad de
depredacion de nidos de la Ratona Aperdizada. Por otro lado, la hipotesis del tamafio del nido no
contribuy6 a explicar el patron de depredacion encontrado, dado que nidos de mayor tamafio no tuvieron
un mayor riesgo de depredacion. Por ultimo, la composicion de la estructura de la vegetacion (i.e.,
presencia de macrofitas vs. suelo desnudo) pareciera tener algun efecto sobre las tasas de depredacion
de nidos de la ratona. Si bien los resultados de composicion de la vegetacion, no fueron estadisticamente
relevantes, invitan a considerar escalas espaciales mas amplias como es la del paisaje. Una mayor
amplitud de enfoque puede brindar claridad sobre el efecto de parches de suelo desnudo o parches de
vegetacion macrofita cercanos a los territorios reproductivos de la ratona y su potencial efecto sobre

riesgo de depredacion de los nidos.
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Material suplementario

Tamanio del nido y probabilidad de depredacion del nido

Tabla suplementaria 4.2A. Resultados de la seleccion de modelos de probabilidad diaria de depredacion
de nidos mediante MLGM para las variables centradas y estandarizadas de estructura del nido de Ratona
Aperdizada, en Uspallata, Mendoza, Argentina (2010-2018). Los modelos se compararon utilizando el
criterio de informacion de Akaike corregido para un tamafio de muestra pequefio (AIC.). Los modelos
fueron clasificados segin el mayor grado de soporte (AAIC. = 0) hasta los de menor soporte; & es el
numero de parametros en cada modelo. El peso de Akaike (w;) es el peso de la evidencia para el modelo
1, dados los datos.

Modelos de estructura del nido k LogLik AAIC, w

volumen 3 -321.41 0.00 0.39
altura 3 -322.07 1.34 0.20
nulo 2 -323.13 1.44 0.19
ancho 3 -322.39 1.96 0.15
altura entrada 3 -323.13 3.44 0.07

Tabla suplementaria 4.2b. Coeficientes (f), error estandar (EE) e intervalos de confianza del
promediados de variables centradas y estandarizadas de los modelos de probabilidad diaria de
depredacion del nido y estructura del nido de Ratona Aperdizada, en Uspallata, Mendoza, Argentina
(2010-2018).

Variable B EE 2.50% 97.50%
(Intercepto) 3.95 0.17 3.61 4.28
volumen 0.33 0.18 -0.02 0.67
altura 0.24 0.16 -0.08 0.55
ancho 0.19 0.15 -0.10 0.48

Tamario del nido y densidad de cobertura vegetal en el sitio del nido

Tabla suplementaria 4.3 A. Resultados de la seleccion de modelos de probabilidad diaria de depredacion
de nidos mediante MLGM para las variables centradas y estandarizadas de tamafio del nido y estructura
de la vegetacion en el sitio del nido de la Ratona Aperdizada, en Uspallata, Mendoza, Argentina (2010-
2018). Los modelos se compararon utilizando el criterio de informacion de Akaike corregido para un
tamafio de muestra pequefio (AIC.). Los modelos fueron clasificados segun el mayor grado de soporte
(AAIC. = 0) hasta los de menor soporte; k es el nimero de pardmetros en cada modelo. El peso de
Akaike (w;) es el peso de la evidencia para el modelo i, dados los datos.

Modelos interaccion entre el tamafio del nido y la densidad

de cobertura vegetal del nido K LogLik AAIC. W

volumen nido * densidad cobertura vegetal 5 291.27 592.58 0.00
volumen nido * distancia del nido al borde de la planta 5 291.34 592.71 0.14
modelo nulo 2 295.27 594.54 1.96
volumen nido * altura efectiva de la vegetacion del nido 5 292.29 594.60 2.02

Tabla suplementaria 4.3b. Coeficientes (), error estandar (EE) e intervalos de confianza del
promediados de variables centradas y estandarizadas de los modelos de probabilidad diaria de
depredacion del nido y estructura de la vegetacion del nido de Ratona Aperdizada.

Variable B EE 2.50% 97.50%
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Intercepto 3.99 0.22 3.55 4.42
volumen nido 0.16 0.23 -0.30 0.61
densidad cobertura vegetal 0.46 0.18 0.10 0.82
volumen nido * densidad cobertura vegetal 0.03 0.15 -0.27 0.33
distancia del nido al borde de la planta 0.51 0.22 0.07 0.95
volumen nido * distancia del nido al borde de la planta -0.10 0.27 -0.63 0.43
altura efectiva de la vegetacion del nido 0.37 0.17 0.03 0.71

-0.01 0.18 -0.36 0.34

volumen nido * altura efectiva de la vegetacion del nido
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La actividad parental como clave visual para encontrar nidos de Ratona Aperdizada

El comportamiento parental es cualquier forma de comportamiento por parte de un progenitor que
favorece el crecimiento e incrementa la calidad y probabilidad de supervivencia de sus crias (Clutton-
Brock 1991, Gowaty 1996, Smiseth et al. 2012). En las aves, puede incluir comportamientos diversos
tales como la construccion y defensa del nido, la incubacion de huevos, la alimentacion y el
empollamiento de los pichones (Clutton-Brock 1991, Cockburn 2006, Gill 2007). Los adultos enfrentan
un compromiso entre los costos del cuidado parental (en términos de supervivencia y potencial
reproduccion a futuro) y los beneficios de incrementar la calidad y supervivencia de sus crias (Williams
1966, Sargent & Gross 1985). En tltima instancia, la relacion costo-beneficio del comportamiento
parental dependera de la capacidad de los adultos para ajustar su comportamiento a la variacion en la
disponibilidad de alimento (Eikenaar et al. 2003, Londofio et al. 2008), las condiciones climaticas
(Yoon et al. 2017, Diez-Méndez et al. 2021) y a la probabilidad de depredacion tanto de adultos como
de huevos y pichones (Martin et al. 2000b, Badyaev & Ghalambor 2001, Pope et al. 2013).

A lo largo del ciclo de vida de las aves, los depredadores ejercen distintos tipos de presiones de
seleccion en funcion de las estrategias de caza, la imagen de busqueda y sus preferencias de presa
(Schmidt 1999, Cresswell 2011). Sin embargo, es durante el estadio de nidificaciéon cuando las aves
corren el mayor riesgo de depredacion debido a su incapacidad de escapar ante la presencia de un
depredador (Martin 1995, Ibafiez-Alamo & Soler 2012, Basso & Richner 2015). Una alta tasa de
actividad parental en torno al nido podria atraer la atenciéon de depredadores, incrementando el riesgo
de depredacion de huevos, pichones y de los adultos que atienden el nido (Skutch 1949, Eggers et al.
2005, Fontaine & Martin 2006a, Massaro et al. 2008). Los depredadores pueden utilizar multiples
claves para localizar los nidos (Santisteban et al. 2002), tales como los viajes de los adultos para incubar
huevos o atender las necesidades de los pichones (Martin et al. 2000a), las llamadas de pedido de
alimento de los pichones o el calor y olor generados en el nido (McDonald et al. 2009, Ibafiez-Alamo
et al. 2012). Para reducir el riesgo de depredacion, los adultos pueden minimizar la actividad alrededor
del nido (Skutch 1949, 1985, Martin et al. 2000b), modificando el comportamiento de incubacion
(Ibafiez-Alamo & Soler 2012), las estrategias de empollamiento de pichones y los patrones de provision
de alimento (Massaro et al. 2008). Asimismo, los adultos pueden incrementar la vigilancia para detectar
a un depredador y advertir su presencia a otros adultos y a los pichones (Griesser & Nystrand 2009).
Por lo tanto, las estrategias comportamentales para evadir la depredacion pueden variar dependiendo

del periodo en que se encuentra el nido: construccion, puesta de huevos, incubacion o pichones.
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La construccion de nidos es una actividad esencial para el éxito reproductivo en la mayoria de las
aves. Muchas especies dedican una importante cantidad de tiempo y energia a la construccion de nidos,
por lo que recientemente se ha propuesto que dichos costes deberian considerarse dentro de la teoria de
rasgos de historias de vida (Mainwaring & Hartley 2013, Breen 2021). Muchas aves de pequefio tamafio
son extremadamente cautelosas durante la construccion del nido (Moreno 2012). Asi, cuando un adulto
detecta la presencia de un depredador, frecuentemente interrumpen el comportamiento de construccion
momentaneamente (Moreno 2012). Este comportamiento podria deberse a que el adulto es vulnerable
a la depredacion durante la construccion del nido y/o el adulto intenta no delatar la ubicacion del nido
a un depredador que podria regresar mas avanzado el estadio de nidificacion y depredar su contenido.
Si bien hay pocos antecedentes publicados al respecto, se espera que una intensa actividad de
construccion llame la atencion tanto de depredadores de nidos (Moreno 2012, Lee & Lima 2016) como
de aves parasitas de cria (Gill ef al. 1997, Banks & Martin 2001, Svagelj et al. 2009). De acuerdo con
esta hipotesis, en ambientes con un alto riesgo de depredacion, los adultos deberian reducir el ntimero
de viajes con material hacia el nido durante la construccién. Sin embargo, la reduccion del esfuerzo
durante las construccion podria resultar en nidos de menor tamafio lo que a su vez podria restringir el
tamarfio de puesta (e.g., nidos mas chicos solo podrian albergar una menor cantidad de huevos; Slagsvold
1989, Soler et al. 2001, Moller et al. 2014).

La seleccion de una estrategia de incubacion optima dependera de la interaccion entre el riesgo de
depredacion (Basso & Richner 2015, Matysiokova et al. 2018), la temperatura ambiental (Matysiokova
et al. 2018, Diez-Méndez et al. 2021) y la abundancia de alimento (Conway & Martin 1999, Eikenaar
et al. 2003, Chalfoun & Martin 2007b). En especies con incubacion uniparental la hembra enfrenta el
compromiso de incubar a los huevos a expensas del tiempo que puede destinar al propio mantenimiento
(Ghalambor & Martin 1999, Conway & Martin 2000, Martin 2002). La atencion al nido (porcentaje de
tiempo de incubacion) determina la temperatura de los huevos lo cual repercute en el desarrollo
embriologico y en la duracion del periodo de incubacion (Haftorn 1988, Williams 1996). Dada una
misma atencion al nido, las especies pueden diferir en la duraciéon y/o frecuencia de las sesiones de
incubacion y de los recesos de forrajeo (Ibafiez-Alamo & Soler 2012, Austin et al. 2019). Asi, se puede
lograr una misma atencion al nido mediante cuatro estrategias: 1) sesiones y recesos muy frecuentes y
breves (Conway & Martin 1999), 2) sesiones y recesos poco frecuentes y de larga duracion (Austin et
al. 2019), 3) sesiones frecuentes y breves, con recesos largos (Ardia et al. 2010) y 4) sesiones poco
frecuentes y largas, con recesos cortos (Duncan Rastogi et al. 2006). Sesiones breves de incubacion dan
lugar a un mayor nimero de viajes diarios hacia y desde el nido, lo que podria aumentar el riesgo de
depredacion (Skutch 1949, Martin 1996, Martin & Ghalambor 1999). Si los depredadores utilizan la
actividad de los adultos para localizar los nidos, la seleccion deberia favorecer a aquellos individuos
que reduzcan el nimero de viajes al nido para incubar (Conway & Martin 1999, Matysiokova et al.
2018). La disminucion en el nimero de sesiones de incubacion podria prolongar el desarrollo

embrionario, aumentando el largo del periodo de incubacién y asi el nimero de dias que un nido esta
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expuesto a ser depredado (Conway & Martin 2000, Matysiokova et al. 2018). Sin embargo, un menor
numero de sesiones de incubacion podria compensarse con sesiones y recesos mas largos, sin reducir
la atencion al nido (Conway & Martin 2000). Para conocer los compromisos reproductivos que enfrenta
la Ratona Aperdizada es importante determinar su estrategia de incubacion en la poblacion de estudio,
para luego analizar el potencial efecto que el riesgo de depredacion pueda tener sobre el comportamiento
de incubacion.

Debido a las demandas alimenticias de los pichones, la actividad de los adultos en el nido es mayor
durante el periodo de pichones que durante la incubacion (Skutch 1949, Eggers ef al. 2005, Pope et al.
2013). En las aves altriciales, los adultos no solo deben proveer alimento a los pichones, sino que
ademas deben empollarlos durante los primeros dias del desarrollo debido a su incapacidad de mantener
la temperatura corporal (Yoon et al. 2017). Este incremento en la actividad en el nido, podria explicar
las altas tasas de depredacion en nidos durante el periodo de pichones en comparacion con el periodo
de incubacion (Skutch 1985, Martin ef al. 2000a, Fontaine & Martin 2006a). Entonces, cuando el riesgo
de depredacion es alto, se espera que los adultos realicen un menor nimero de viajes al nido para
empollar pichones y proveer alimento (Eggers et al. 2005, Fontaine & Martin 2006a, Wegrzyn 2013).
No obstante, una reduccion en el niimero de viajes con alimento, podria afectar negativamente el
crecimiento de los pichones, afectando no solo su calidad y probabilidad de supervivencia, sino también
prolongando su desarrollo en el nido y aumentando asi el periodo de exposicion (Martin 1996). Sin
embargo, para reducir el nimero de viajes sin restringir la cantidad de alimento entregado, los adultos
podrian incrementar el nimero de items alimenticios por viaje y/o entregar items de mayor tamafio
(Martin et al. 2000a). Alternativamente, los adultos podrian reducir el nimero de huevos puestos para
producir un menor namero de pichones, y asi reducir la actividad parental durante dicho periodo (Skutch
1985, Martin et al. 2000a, Eggers et al. 2006).

En el presente capitulo se describe primero la actividad parental de la Ratona Aperdizada durante
el estadio de nidificacion (construccion, incubacion y pichones), y la relacion con las diversas variables
reproductivas (i.e., tamafio de puesta, nimero de pichones, etc.). Luego se analiza el efecto de la
actividad parental sobre las tasas de depredacion de nidos. En particular se evalua si los predadores y
parasitos de cria utilizan la actividad durante la construccion del nido para localizar los nidos a los que
regresaran durante el periodo de puesta. Esta hipotesis predice una mayor probabilidad de depredacion
e interferencia del Tordo Renegrido durante la etapa de puesta de huevos en nidos con mayores tasas
de construccion. Finalmente, se evalua si los depredadores utilizan la actividad parental durante la
incubacion y la alimentacion de pichones para localizar nidos. Esta hipotesis predice 1) una mayor
probabilidad de depredacion en el periodo de pichones, seguida por el periodo de incubacion y de puesta
debido al incremento progresivo de la activad parental a largo del estadio de nidificacion (puesta <
incubacion < pichones), 2) una mayor probabilidad de depredacion en nidos donde la hembra realice

un mayor niamero viajes a incubar durante el periodo de incubacién, y 3) mayor probabilidad de
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depredacion en nidos donde los adultos realicen una mayor cantidad de viajes para alimentar a los

pichones.

Métodos

Actividad parental

La metodologia aplicada para el seguimiento y monitoreo de los nidos de Ratona Aperdizada fue
detallada en el capitulo 2. No se cuantifico la actividad parental durante el periodo de puesta debido a
que durante dicho periodo los adultos rara vez visitan el nido, comenzando la incubacion en general
con la puesta de ultimo huevo (observaciones personales).

Se realizaron 184 (2013-2016) filmaciones durante el periodo de construccion, 374 (2011-2018)
durante el periodo de incubacion y 720 (2011-2018) durante el periodo de pichones. Los videos se
analizaron en el laboratorio para determinar el nimero total de viajes desde y hacia el nido para cada
periodo (ver capitulo 2). El numero total de viajes se relativizo respecto al total de horas filmadas. A su
vez, para el periodo de incubacion se calculd el tiempo promedio de cada sesion de incubacion, el
tiempo promedio de los recesos de incubacion fuera del nido y la atencion al nido (suma del tiempo de
las sesiones de incubacion / tiempo total de filmacion). En las filmaciones de pichones se estim¢é el
tamafio del item alimenticio entregado por los adultos cuando los pichones tenian 2-3, 7-8 y 11-12 dias
de edad. Para ello se estimo la proporcion del ancho y el largo del item en relacion al largo del pico del

adulto (Martin ef al. 2000a).

Para cuantificar el volumen del nido se tomaron las dimensiones del nido una vez que éste fue
desocupado para evitar disturbar a las aves (para detalles sobre la medicion del tamafio del nido, ver

capitulo 4).
Analisis estadisticos

Construccion de nidos

Para evaluar si el numero de viajes de construccion determina el volumen final del nido, se construy6
un modelo lineal mixto, con el volumen del nido como variable respuesta y el niimero de viajes como
variable explicativa. Como efecto aleatorio se incorpord el nimero de huevos en el nido, la identidad
de la pareja reproductiva y la identidad del nido.

Para evaluar si el tamafo de puesta esta limitado por el volumen final del nido, se realizé un modelo
generalizado mixto. Se modelo el nlimero de huevos como variable respuesta bajo una distribucion de
Conway-Maxwell-Poisson. El volumen del nido se consider6é como variable explicativa. Como efecto
aleatorio se incorporo6 la identidad de la pareja reproductiva y la identidad del nido. Ver Tabla 5.1 con

el disefio de los modelos.
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Periodo de incubacion

La variacién en el comportamiento de incubacion se analizd considerando las cuatro variables
respuestas obtenidas de las filmaciones: 1) el niimero de sesiones de incubacion™, 2) la duraciéon
promedio de cada sesion de incubacion, 3) la duracion promedio de cada receso de forrajeoy 4) el
tiempo total de atencion al nido. Se evalué como varian dichas variables respuestas con el dia de
incubacion (para considerar cambios en el esfuerzo de incubacion con avance en el desarrollo
embrionario de los huevos) y el tamafio de puesta del nido.

Se realizaron tres modelos lineales mixtos con: el niimero de sesiones™, duracién promedio de las
sesiones y la duracion promedio de los recesos como variables respuesta. Se realiz6 un modelo lineal
generalizado mixto con la proporcion de tiempo de atencion al nido como variable respuesta bajo una
distribucion de errores binomial. Mediante este procedimiento se pueden modelar proporciones
mediante la incorporacion de un factor de peso (weights) que contempla el total de referencia a partir
del cual se calcula la proporcion. La proporcion para este analisis corresponde al tiempo de incubacion
que la hembra pasa incubando sobre el total de horas filmadas. Se consideré como peso el total de horas
filmadas para el ajuste del modelo. Para todos los modelos se considero el tamafio de puesta y el dia
asumido de incubacion como variable explicativa. Como efecto aleatorio se agrego la identidad de la
pareja reproductiva, la parcela y el dia de la temporada estandarizado.

Se evaluo si existe una estrategia de incubacion que implique una menor frecuencia de visitas al
nido con sesiones de incubacion y recesos de mayor duracion en respuesta al riesgo de depredacion. Se
construy6 un modelo lineal mixto, en donde los valores ajustados de probabilidad diaria de depredacion
del nido obtenida a partir de la ecuacion logistica en funcién del nimero de viajes™ de incubacion al
nido se modelaron como variable respuesta. La duracion promedio de cada sesion de incubacion, la
duracion promedio de cada receso y la atencion total al nido se evaluaron como variables explicativas
univariadas dado que se encuentran correlacionadas. Como efecto aleatorio para cada modelo se
incorporo la identidad de la pareja reproductiva, la parcela y el dia de la temporada estandarizado. Ver

Tabla 5.1 con el diseno de los modelos.

Tamario de puesta

Para evaluar como vario el riesgo de depredacion a lo largo de todo el periodo de nidificacion en funcion
del tamafio de puesta se consideraron solo nidos con tamafio de puesta conocido, para no reducir el
tamafio muestral en los modelos de edad del nido y periodo (ver mas abajo) no se incluy6 este efecto
en dichos analisis. A su vez, tampoco se incorpord el tamafio de puesta como efecto aditivo de los
modelos de numero los viajes al nido, porque se consider6 que la actividad parental afecta directamente
la probabilidad de depredacion del periodo considerado, mientras que el tamafio de puesta afecta todo
el ciclo de nidificacion, dado que un mayor tamaio de puesta podria producir una mayor concentracion

de calor, olor y sonidos del nido. Se construyd un modelo logistico de exposicion con el éxito =1 6
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depredacion = 0 para cada visita al nido como variable respuesta binomial, el nimero de huevos en el

nido como variable explicativa, la identidad de la pareja y la parcela como efecto aleatorio (Tabla 5.1).
Periodo de pichones

Mediante un modelo lineal mixto se evalué como varia la relacion entre el nimero de viajes de
alimentacion™ entre categorias edad de los pichones (2-3, 7-8 y 11-12 dias de edad) y con el nimero
de pichones en el nido. El namero de viajes™ se incorpord como variable respuesta, se agrego el efecto
aditivo del numero y la edad de los pichones en el nido. Se agregé la identidad de la pareja reproductiva
y la parcela como efecto aleatorio.

Para evaluar como varia el riesgo de depredacion en funcion del numero de pichones en el nido, se
construy6 un modelo logistico de exposicion con el éxito =1 6 depredacion = 0 para cada visita al nido
como variable respuesta y el nimero de pichones en el nido como variable explicativa, la identidad de
la pareja, la parcela y el dia de la temporada estandarizado como efecto aleatorio.

Para evaluar la relacion entre el tamafio de la presa provisto a los pichones con el nimero de viajes
al nido con pichones de 2-3, 7-8 y 11-12 dias de edad y el numero de pichones en el nido se realizé un
modelo lineal mixto considerando la edad de pichones. Se considerd el tamafio de la presa promedio
como variable respuesta, el nimero de viajes de alimentacion™, el namero de pichones en el nido y la
edad de los pichones se incorporaron como variables explicativas. Se agregoé la identidad de la pareja,
la parcela y la identidad del observador que determiné las dimensiones de las presas en las filmaciones

como factores aleatorios aditivos. Ver tabla 5.1 con el disefio de los modelos.
Actividad parental

Para comparar como variaron las tasas de actividad parental entre periodos del ciclo de nidificacion se
construyd un modelo lineal mixto con el niimero total de viajes™ como variable respuesta. El niimero
de viajes al nido™ fue la variable respuesta y el periodo de nidificacién (construccion, incubaciéon o
pichones) se incorpor6d como variable explicativa categdricas. Como efecto aleatorio se incorpor6 la
identidad de la pareja reproductiva, la parcela de estudio y el dia filmacion de la actividad parental, para
modelar la varianza de actividad parental dentro de cada periodo (e.g., el nimero de viajes, ya sea de
construccion, incubacion o alimentacion varia de acuerdo al momento dentro de cada periodo).

Se evalud como vario la probabilidad diaria de depredacion en funcion del periodo de nidificacion
y la edad del nido. Dado que la edad del nido y el periodo de nidificacion se encuentran correlacionadas,
se construyeron dos modelos de efectos univariados para evitar problemas de colinealidad (VIF = 38).
La probabilidad diaria de depredacion se model6 mediante una ecuacion logistica con dias de
exposicion, que contempla el intervalo transcurrido entre dias de monitoreo del nido (Shafer 2004, ver
capitulo 2). Se consider6 el éxito o fracaso por depredacion (binomial) como variable respuesta por
cada dia de monitoreo de los nidos. Se agregd como variable explicativa en cada modelo solo una de

las siguientes variables: periodo de nidificacion (puesta, incubacion, pichones) y edad del nido. Se
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incorporaron términos polinomiales para evaluar variaciones no lineales de la edad del nido en las tasas
de depredacion. Como efecto aleatorio se modelo la identidad de la pareja reproductiva y la parcela de
estudio debido a que las tasas diarias de depredacion fueron distintas entre parcelas de estudio (ver
capitulo 3).

Para evaluar el efecto de la actividad parental como predictor de la probabilidad diaria de
depredacion de nidos durante la puesta, incubacion y periodo de pichones respectivamente, se incorporo
el niimero total de viajes™al nido como variable explicativa para cada modelo (Tabla 5.1). Los viajes
de construccion fueron asociados como variable explicativa de la probabilidad diaria de depredacion
e interferencia del Tordo Renegrido finicamente para el periodo de puesta de huevos. Se extrapolaron
como predictores de la probabilidad diaria de depredacion para todo el periodo de incubacion el nimero
de viajes al nido filmados durante una sola sesion de incubacion del nido en cuestion y el tamafio de
puesta. El analisis de la actividad parental sobre las tasas de depredacion durante el periodo de pichones
se analiz6 considerando el numero de viajes al nido™ de los tres intervalos de edad de los pichones
filmados. El nimero de viajes obtenido para las filmaciones de pichones de 2-3 dias de edad, se
consideraron como variable explicativa para el intervalo de dias de supervivencia entre 0 y 6 dias de
edad de los pichones, los viajes de alimentacion filmados a los 7-8 dias de edad se extrapolaron para el
intervalo entre 7 y 10 dias de edad de pichones y los viajes al nido filmados a los 11 y 12 dias de edad,
se extrapolaron entre los 11 dias y hasta que el nido fue exitoso o fue depredado respectivamente. Como

efecto aleatorio se incorporé la identidad de la pareja reproductiva y la parcela de estudio.
Seleccion de modelos

Los términos no significativos (P > 0,05) de los modelos se simplificaron por pasos. El modelo minimo
adecuado se obtuvo comparando entre un modelo con y sin el efecto fijo en cuestion utilizando pruebas
de razon de verosimilitud (LRT) contra una distribucion Chi cuadrado o de Fisher dependiendo de la
distribucion de la variable respuesta (Crawley 2007). Los efectos fijos no significativos (P > 0,05) se
eliminaron uno a uno del modelo, empezando por el menos significativos. Se comprobo la
multicolinealidad de las variables explicativas mediante el factor de inflacion de la varianza (VIF <5).
Cuando la multicolinealidad entre variables explicativas no permitié comparar entre modelos anidados,
se elimino la variable con el mayor indice de colinealidad. Pero, para poder conocer su efecto sobre las
tasas diarias de depredacion, se evaluo su efecto por separado. Para comparar entre categorias de
aquellos efectos fijos significativos en el modelo, se realizaron andlisis post hoc de Tukey entre
combinaciones de factores especificos mediante el paquete eemeans Lenth (2021). Las variables
explicativas continuas se estandarizaron a una media = 0 y una DE = 0.5 siguiendo a Gelman (2008).

Tabla 5.1. Construccion de modelos para evaluar las estrategias comportamentales para cada periodo
de nidificacion en funcion del riesgo de depredacion de nidos y otros parametros reproductivos de la
Ratona Aperdizada. La tabla resume el disefio de los modelos evaluados con sus respectivas variables
respuestas, efectos fijos, aleatorios. MLGM: modelo lineal generalizado mixto, MLM: modelo lineal
mixto, CMP: distribucion Conway-Maxwell Poisson.
Variable respuesta Efecto fijo Efecto aleatorio
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Periodo de construccion
Volumen del nido
MLM
Tamaiio de puesta
MLGM CMP
Probabilidad diaria de
depredacion
MLGM logistico

Periodo de Incubacion
Numero de sesiones de
incubacion™

MLM
Duracion promedio de cada
sesion de incubacion

MLM
Duracién promedio de cada
receso de forrajeo

MLM

Tiempo total de atencion al nido
MLGM proporcion

Probabilidad diaria de
depredacion
MLGM logistico

Probabilidad diaria de
depredacion en funcion del
numero de viajes™ de incubacion
MLGM proporcion
Tamaiio de puesta
Probabilidad diaria de
depredacion
MLGM logistico

Periodo de pichones
viajes de alimentacion™

viajes de construccion™
volumen del nido

viajes de construccion™

tamafio de puesta, dia de incubacion

tamafio de puesta, dia de incubacion

tamafio de puesta, dia de incubacion

tamafio de puesta, dia de incubacion

viajes al nido de incubacion™

duracién promedio de cada sesion de
incubacidn, duracion promedio de cada
receso de forrajeo, tiempo total de atencidon

al nido

tamafio de puesta

edad pichones, numero de pichones

tamafio de puesta, id
pareja, nido
id pareja, nido

id. pareja, parcela

id. pareja, parcela, dia
de la temporada

id. pareja, parcela, dia
de la temporada

id. pareja, parcela, dia
de la temporada

id. pareja, parcela, dia
de la temporada

id. pareja, parcela, dia
de la temporada

id. pareja, parcela, dia
de la temporada

id. pareja, parcela, dia
de la temporada

id. pareja, parcela, dia

MLM de la temporada
Probabilidad diaria de tamafio de la nidada id. pareja, parcela, dia
depredacion de la temporada

MLGM logistico
Tamaiio de presa numero de viajes de alimentacién™, tamafioid. pareja, parcela, id.

MLM nidada, edad pichones observador
probabilidad diaria de viajes al nido de alimentacion™ id. pareja, parcela
depredacion

MLGM logistico

Actividad parental
viajes al nido™ periodo de nidificacion id. pareja, parcela, dia

MLM de filmacion
probabilidad diaria de edad del nido, periodo de nidificacion id. pareja, parcela
depredacion

MLGM logistico
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Resultados
Construccion de nidos

Durante el periodo de construccion de nidos, un mayor numero de viajes de construccion al nido no
aumento la probabilidad diaria de depredacion e interferencia del Tordo Renegrido durante el periodo
de puesta (X’ = 0.10, P = 0.75). A su vez, una mayor tasa de construccion no se vio reflejada en el
volumen final del nido (X*= 3.28, P = 0.07), tampoco se encontro relacion entre el volumen del nido y

el tamafio de puesta (X°=0.71, P = 0.40).
Incubacion

Las hembras incubaron el 65 % del tiempo filmado (atencion al nido; DE + 8.89%, rango =24 — 90 %).
Realizaron un total de 4.82 viajes de incubacion™ (DE + 1.37 viajes™, rango = 2.02 — 9.96 viajes™), con
una duracién media de cada sesion de incubacion de 17.65 min (DE + 6.50 min, rango = 2.99 — 52.33
min), mientras que los recesos fuera del nido duraron en promedio 9.95 min (DE + 5.08 min, rango =
3.49 — 53.79 min).

El nimero de sesiones de incubacion™ aumentaron con respecto al dia de incubacion (X° = 18.51,
P <0.001, Fig. 5.1A) y no variaron con el tamafio de puesta (X°=3.13, P=0.08, Fig. 5.1B) (Tabla 5.2a).
La duracion promedio de las sesiones de incubacion se acortaron levemente con el dia de incubacion
(X’ =5.77, P=0.02, Fig. 5.1C) y aumentaron con el tamafio de puesta (X’ = 5.77, P = 0.02, Fig. 5.1D)
(Tabla 5.2b). Las ratonas acortaron la duracion promedio de los recesos fuera del nido con el dia de
incubacion (X° = 16.56, P < 0.001, Fig. 5.1E), pero independientemente del tamafio de puesta (X° =
0.23, P=0.63, Fig. 5.1F) (Tabla 5.2c). La atencion al nido se mantuvo constante con respecto al dia de
incubacion (X° = 0.02, P = 0.90, Fig. 5.1G) y no vari6 con el niimero de huevos en el nido (X° = 4.52,
P =0.47, Fig. 5.1H). El macho aliment6 a la hembra mientras incubaba solo en el 4% de los nidos
(media = 0.60 viajes™, DE = 0.44 viajes™, rango: 0.19 - 1.43 viajes™ n = 16 nidos).

La probabilidad diaria de depredacion durante la incubacion no fue afectada por el mimero de viajes
de incubacién™ o por el tamafio de puesta (viajes: X°= 0.04, P = 0.84; tamafio de puesta: X’=1.71, P =
0.19). Tampoco se observo un efecto al analizar la relacion entre la probabilidad diaria de depredacion
de nidos durante la incubacién con el tiempo total de atencion al nido, el tiempo promedio de cada
sesion de incubacion (X°= 0.03, P = 0.86), la duracién promedio de los recesos fuera del nido (X° =

0.08, P =0.37) y el dia de incubacion (X*=2.04, P = 0.15).
Pichones

El niimero de viajes de alimentacion increment con el nimero de pichones en el nido (X° = 118.35, P
<0.001, Tabla 5.2f) y con la edad de los pichones (X° = 143.83, P < 0.001) (Tabla 5.2¢). Sin embargo,
la probabilidad diaria de depredacion no varié con respecto al niimero de pichones dentro del nido (X*

=0.11, P=0.74) ni con el niimero de viajes de alimentacion™ de los adultos.
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Figura 5.1. Comportamiento de incubacion de la Ratona Aperdizada con respecto al dia de incubacion
y al tamafio de puesta. Variacion del nimero de viajes al nido™ con el dia de incubacion A) y con el
tamafio de puesta B). Duracion promedio de cada sesion de incubacion con el dia de incubacion C) y
con el tamafio de puesta D). Duracion promedio de los recesos con el dia de incubacion E) y con el
tamafio de puesta F). Variacion de la atencion al nido con el dia de incubacion G) y el tamafio de puesta
H). Las sombras de las lineas indican intervalos de confianza del 95% en torno a los valores predichos.
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Como efectos aleatorios se model? la identidad de la pareja, la parcela y dia de la temporada.
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Similarmente, no se encontraron diferencias en la probabilidad diaria de depredacion dentro de cada
etapa de pichones en funcion del namero de viajes de alimentacion™, tanto cuando los pichones tenian
2-3(X’=0.22,P=0.64), 7-8 (X’ =1.91, P=0.17) como 11-12 dias de edad (X* = 0.87, P = 0.35). El
tamafio de las presas que los adultos entregaron a los pichones aumento6 con el nimero de pichones en
el nido y disminuyé con en el nimero de viajes de alimentacion al nido™ (Tabla 5.2f, Fig. 5.5). El
tamafo de presa fue menor para pichones de 2—3 dias de edad. No hubo diferencia de tamafio en las
presas entregadas a pichones de 7-8 y 11-12 dias. (2-3 vs 7-8 dias: taio = -13.99, P <0.001, 2-3 vs 11-
12 dias: tyaio =-13.94, P <0.001; 7-8 vs 11-12 dias: tyuio = -2.60, P < 0.07, Fig. 5.2).
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Figura 5.2. Tamafio de las presas entregadas a los pichones de Ratona Aperdizada de 2-3 (verde), 7-8
(celeste) y 11-12 dias (amarillo) de edad en funcion de A) ntimero de pichones en el nido, B) nimero
de viajes de alimentacion™. El tamafio de presa entregado a pichones de 2-3 dias de edad fue
significativamente menor que el provisto a pichones de 7-8 y 11-12 dias de edad. Las sombras de las
lineas indican intervalos de confianza del 95% en torno a los valores predichos de la tasa diaria de
depredacion del nido. Como efecto aleatorio se modeld la identidad de la pareja, la parcela y la
identidad del observador que cuantifico el tamafio de las presas a partir del andlisis de los videos de
entrega de alimento a los pichones.
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Actividad parental

El ntimero de viajes™ al nido varié significativamente entre periodos de nidificacion (X° = 798.46, P <
0.001) (Tabla 5.2). El periodo de construccion de nidos fue el que concentrd la mayor frecuencia de
visitas, con un promedio de 48 viajes™ al nido (DE = 33.40, t.a = 20.64, P < 0.001), luego siguio el
periodo de pichones con 19.21 viajes™ (DE =+ 9.35, f,a4i0= 20.64, P < 0.001) y por ultimo el periodo de
incubacion con 4.74 viajes™ (DE = 1.35, tyaio = 10.24, P < 0.001) (Fig. 5.3). Sin embargo, la actividad
parental no fue un predictor de las tasas diarias de depredacién para ninguno de los periodos de

nidificacion (Fig. 5.4).
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Figura 5.4. Grafico de doble entrada ilustrando la variacion en actividad parental y la probabilidad diaria
de depredacion de Ratona Aperdizada con respecto a la edad del nido. Eje y izquierdo: con puntos rojos
representando la media del ntimero de viajes por hora = EE. Eje y derecho: asociado a las barras verdes
que representan la media de las estimaciones ajustadas de la probabilidad diaria de depredacion de nidos
+ EE de acuerdo a la edad del nido obtenidas a partir del modelo de exposicion logistica. Con color gris
y mediante una trama de puntos negros se marcaron como referencias la extension de los periodos de
puesta, incubacion y pichones. Como efectos aleatorios se modeld la identidad de la pareja y de la
parcela.
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La probabilidad diaria de depredacion aument6 con la edad del nido de forma no lineal (X*= 33.58
P <0.001, Tabla 5.2h, Fig. 5.4). La comparacion de las tasas diarias de depredacion entre periodos de
nidificacion revelo que el periodo de pichones y el de puesta fueron los mas vulnerable a la depredacion,
con una probabilidad diaria de depredacion del 0.03 y 0.02 respectivamente (pichones IC» 595 50,= 0.01-
0.05; puesta ICz.5.95.5% = 0.01-0.04), seguido por el periodo de incubacioén con una probabilidad diaria
de depredacion de 0.004 (IC.5.95.59% = 0.002-0.009) (pichones vs. puesta: Zwiio=-1.63, P=0.23, pichones
vs. incubacion: zy.i, = -8.18, P < 0.001; puesta vs. incubacion: zyuio = -3.93, P <0.001) (Tabla 5.21).
Tabla 5.2. Reporte de los valores estimados de los modelos minimos. La identidad de la pareja
reproductiva y la parcela de estudio se incorporaron a los modelos como efectos aleatorios. Los valores

de los coeficientes estimados se reportan en la escala de la funcion vinculo. Se reporta el nimero de
parejas reproductivas (Nparejas) ¥ €l nlimero de nidos (nsidos) €mpleados para cada modelo.

Modelos Estimado EE z/t P

(a) Comportamiento de incubacion
Numero de sesiones de incubacion™
LMM nparcja = 237, Nnidos= 375, EA=
Intercepto 4.23 0.26 16.35 <0.001
dia de incubacion 0.11 0.03 4.34 <0.001
(b) Duracién sesiones de incubacion
LMM npareja = 237, Nnigos= 376

Intercepto 13.80 2.08 6.65 <0.001
tamafio de puesta 1.19 0.39 3.09 0.002
dia de incubacion -0.28 0.13 -2.27 0.02

(¢) Duracion recesos de incubacion
LMM npare]a 238 nnldos 376

Intercepto 12.84 1.76 7.28 <0.001
tamafio de puesta -0.18 0.30 -0.59 0.55
dia de incubacion -0.41 0.10 -4.17 <0.001

(e) Viajes de entrega de alimento
LMM nnidos = 260 Nobs= S 13

Intercepto (2-3 dias de edad) 4.51 1.19 3.78 <0.001
7-8 dias de edad 4.43 0.62 7.19 <0.001
11-12 dias de edad 9.98 0.69 14.55 <0.001
Numero de pichones 2.72 1.19 3.79 <0.001

(f) Tamafio de las presas entregadas a los pichones
LME Nnidos — 216, n0b5:362,

Intercepto (2-3 dias de edad) 0.30 0.07 4.52 <0.001
7-8 dias de edad 0.30 0.21 14.08 <0.001
11-12 dias de edad 0.37 0.03 14.08 <0.001
Numero de pichones 0.03 0.01 3.73 <0.001
Viajes de entrega de alimento™ -0.004 0.002 -2.40 0.02

(g) Viajes al nido™ entre periodos
LME Nnidos = 454 Nobs— 1279

Intercepto (Construccion) 46.53 1.43 34.61 <0.001
Incubacion -43.44 1.27 -33.96 <0.001
Pichones -30.79 1.44  -21.44 <0.001

(h) Probabilidad diaria de depredacion y edad del nido
MLGM logistico naides = 367, Nobs=5850

Intercepto 5.14 0.32 16.01 <0.001
Edad del nido -1.87 0.22 -8.40 <0.001
Edad del nido? -0.72 0.12 -6.03 <0.001
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Edad del nido’ 0.82 0.12 7.07 <0.001
(i) Probabilidad diaria de depredacion entre periodo de nidificacion
MLGM logistico Nidos = 367, Nebs=5850

Intercepto (puesta) 4.14 0.39 10.57 <0.001

Incubacion 1.37 0.34 3.94 <0.001

Pichones -0.49 0.29 -1.63 0.1
Discusion

Los resultados reportados en este capitulo presentan evidencia en contra de la hipotesis de actividad
parental sobre el riesgo de depredacion de nidos. Si bien algunos trabajos en otras especies encontraron
una relacion positiva entre el riesgo de depredacion y la actividad parental (e.g., Martin et al. 2000a,
Muchai & Du Plessis 2005, Massaro et al. 2008, Matysiokova et al. 2018), otros no encontraron relacion
(e.g., Roper & Goldstein 1997, Schaefer et al. 2005, Londofio et al. 2008, Pope ef al. 2013, Schaaf et
al. 2018) o reportaron el efecto opuesto (e.g., Remes 2005).

El riesgo de depredacion de los nidos de Ratona Aperdizada vario a lo largo del estadio de
nidificacion. Fue mayor durante el periodo de puesta y de pichones y menor durante el periodo de
incubacion. A pesar de que los adultos rara vez visitan el nido durante la puesta, la probabilidad de
depredacion fue mas alta durante la puesta que durante el periodo de incubacion. Tampoco se observo
una relacion entre actividad parental y probabilidad de depredacion durante el periodo de incubacion y
de pichones. Estos resultados sugieren que, en la poblacion de estudio, los depredadores no utilizan
predominantemente la actividad parental para localizar los nidos.

Asimismo, tampoco se observo una relacion entre la probabilidad de depredacion en puesta con la
actividad parental durante la construccion del nido. Este resultado sugiere que los depredadores
tampoco utilizan la actividad parental para localizar nidos que luego contendran huevos. La alta tasa de
depredacion observada durante la puesta podria ser consecuencia de una busqueda sistemadtica de los
nidos por parte de los depredadores, lo que determinaria que los nidos mas expuestos sean depredados
en etapas tempranas (ver capitulo 4, Martin et al. 2000b). Alternativamente, podria deberse a que los
depredadores utilizan otras claves para localizar los nidos en puesta (e.g., olor del adulto, llamadas de
alarma de los adultos).

Igualmente, tampoco se observd que la interferencia del Tordo Renegrido se relacionara con el
numero de viajes de construccion, a pesar que durante la mafiana los tordos se posan alto en los
territorios reproductivos observando el comportamiento de su hospedador (Grieef, 1995; Jobin &
Picman, 1995; Kale, 1985; Lowther, 1979; Thompson & Gottfried, 1976, 1981, Banks & Martin 2001;
y observaciones personales). Estudios previos sobre la probabilidad de parasitismo de cria del Tordo
Cabeza Café Molothrus ater en distintas especies de hospedadores tampoco encontraron que la
probabilidad de parasitismo aumentara con el nimero de viajes al nido (Clotfelter 1998, Banks & Martin
2001). Sin embargo, se ha reportado que la frecuencia de parasitismo aumenta con ciertos
comportamientos del hospedador durante la construccion, como la duracion de la visita al nido, el uso

de perchas durante la aproximacion al nido o la proporcion de tiempo que el hospedador pasa cerca del
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nido (Banks & Martin 2001). Asimismo, ciertas variables acusticas también podrian ser importantes; se
ha reportado que la tasa de parasitismo aumenta con las vocalizaciones y llamadas de alarma en las
cercanias de nido (Clotfelter 1998, Banks & Martin 2001). Esto indica que el numero de viajes per se
no seria suficiente para evaluar el efecto de la actividad parental sobre la frecuencia de parasitismo y/o
de depredacion de los nidos. Seria interesante estudiar a futuro las estrategias de busqueda y monitoreo
de nidos por parte de las hembras de Tordo Renegrido, ya que los nidos fueron predominantemente
parasitados durante la puesta (raramente en incubacion).

La tasa de construccion no afectd el volumen final del nido. Sin embargo, este resultado debe
interpretarse con cautela, debido a que no se cuantific6 el nimero total de viajes de construccion. Parejas
con una tasa de construccion baja podrian realizar una mayor cantidad de viajes totales si extienden el
periodo de construccion por mas dias. Asimismo, el volumen del nido no estuvo correlacionado con el
tamafio de puesta. Debido a que la actividad parental durante la construccidon aparentemente no se
encontraria restringida por los depredadores y parasitos de cria en la Ratona Aperdizada, es posible que
el comportamiento de construccién se encuentre principalmente determinado por la necesidad de
proveer aislamiento térmico y material estructural a los nidos (e.g., Deeming et al. 2012, Akresh et al.
2017, Perez et al. 2020). Alternativamente, se ha propuesto que la el esfuerzo de construccion podria
incrementarse como consecuencia de la seleccion sexual. Esta hipotesis propone que las hembras
realizarian una mayor inversion materna cuanto mayor sea la inversion del macho en la construccion
del nido (Soler et al. 2001). Sin embargo, en la Ratona Aperdizada, el esfuerzo de construccion no
afectaria la inversion materna ya que no se observo una correlacion entre tamafo del nido y tamafo de
puesta.

La falta de relacion entre actividad parental, riesgo de depredacion y parasitismo de cria durante la
puesta, podria deberse a un incremento en la probabilidad de desercion durante la construccion ante el
riesgo percibido por las ratonas. El abandono del nido antes de iniciar la puesta es un comportamiento
adaptativo que evolucioné en algunas especies en respuesta a la percepcion de un alto riesgo de
depredacion (Berger-Tal et al. 2010, Beckmann & Martin 2016). De acuerdo con esto, estudios previos
de la Ratona Aperdizada en Uspallata indican que el 45% de los nidos iniciados son abandonados sin
haber iniciado la puesta (Llambias et al. 2020). Dicho comportamiento es frecuente en los Trogloditidos
(Burns 1982, Metz 1991, Moreno 2012) y se han propuesto diversas hipotesis adaptativas para explicar
su construccion (i.e., atraccion de la hembra, confundir a depredadores y aves parasitas, refugio para
volantones; Moreno 2012, Llambias et al. 2020). Debido a que no se ha podido demostrar la
funcionalidad de los denominados “nidos falsos” en la Ratona Aperdizada, se ha propuesto que dichos
nidos serian el resultado de la desercion durante la etapa de construccion debido a la presencia de un
peligro o a causa de un conflicto entre los adultos sobre cuando iniciar la reproduccion (Llambias et al.
2020).

La actividad parental durante el periodo de incubacion no estuvo relacionada con la probabilidad

de depredacion de los nidos de Ratona Aperdizada. Primero, se observo una menor probabilidad de
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depredacion durante el periodo de incubacion que durante el periodo de puesta, cuando los adultos rara
vez visitan el nido. Segundo, a pesar de que el nimero de viajes al nido aument6 con el numero de
huevos, no se observo un aumento en la probabilidad de depredacion con el tamaiio de puesta. Tercero,
a pesar de que el numero de viajes a incubar increment6 con el desarrollo embrionario, no se observo
un aumento en la probabilidad de depredacion con el avance de la incubacion. Finalmente, no se observo
que la actividad en el nido durante la incubacion explicara la probabilidad de depredacion en los dias
siguientes. Es posible entonces que en la Ratona Aperdizada, el comportamiento de incubacion se
encuentre principalmente determinado por factores ambientales. La Ratona Aperdizada aumenta la
atencion al nido ante temperaturas subdptimas para el desarrollo embrionario (Sorroche 2021). Dicho
incremento se logra gracias a un aumento en el largo de las sesiones de incubacion, reduciendo el largo
de los recesos pero manteniendo constante el numero de viajes al nido (Sorroche 2021). Si bien las
ratonas aumentan su esfuerzo de incubacion a temperaturas bajas, en nidos con mayor tamafio de puesta
y con el avance de la incubacion (Sorroche 2021), dicho incremento de la actividad no afectaria la
probabilidad de depredacion. Asimismo, la manipulacion experimental de la abundancia de alimento y
temperatura de los nidos del Cenzontle Mimus polyglotto, producen un aumento en el nimero de viajes
al nido, sin afectar la probabilidad de depredacion (Londofio et al. 2008).

Tres lineas de evidencia sugieren que la actividad parental durante el periodo de pichones tampoco
estuvo relacionada con la probabilidad de depredacion de nidos de Ratona Aperdizada. En primer lugar,
si bien los adultos realizaron una mayor cantidad de viajes en nidos con un mayor nimero de pichones,
no se observo un aumento en la probabilidad de depredacion en nidadas mas numerosas. En segundo
lugar, se observd una disminucion en la probabilidad de depredacion hacia el final del periodo de
pichones, cuando la actividad parental fue mayor (Fig. 5.4). Finalmente, no hubo una relacion entre la
actividad parental para pichones de 2-3, 7-8 y 11-12 dias y la subsecuente probabilidad de depredacion
en dichos nidos. Sin embargo, dicha extrapolacion de actividad parental debe ser interpretada con
precaucion. Por ejemplo, la baja probabilidad de depredacion hacia el final de periodo de pichones
podria ser consecuencia del abandono prematuro del nido por parte de los pichones ante la presencia de
un depredador (Pietz & Granfors 2000, Stake et al. 2005). Si bien se constatod la presencia de los
volantones en el territorio para determinar el éxito del nido, dicho procedimiento no permitié determinar
si un depredador que visito el nido ocasiond que los volantones abandonaran forzadamente el nido. Otro
punto a considerar es que se asumi6 que la actividad parental determinada durante las filmaciones
represento la actividad parental en dias subsiguientes. A futuro deberia evaluarse la repetibilidad de la
actividad parental filmando el mismo nido en varios dias sucesivos.

Se ha reportado que en varias especies de paseriformes la actividad parental durante el periodo de
pichones disminuye cuando el riesgo de depredacion aumenta (Martin et al. 2000a, 2011, Fontaine &
Martin 2006b). Sin embargo, la probabilidad diaria de depredacion para el periodo de pichones de la
Ratona Aperdizada (0.02) se encuentra dentro del rango minimo de tasas diarias de depredacion

reportadas para otras 64 especies de paseriformes de ambientes templados y tropicales (rango: 0.005-
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0.075) (Martin et al. 2011). Dicha comparacion sugiere que la presion de seleccion que los depredadores
ejercen sobre las tasas de entrega de alimento de las ratonas en Uspallata seria menor que en otras
regiones, por lo tanto, la tasa de entrega de alimento al nido en las ratonas no estaria restringida por los
depredadores visuales. Sin embargo, si se considera la distinta presion de depredacion entre parcelas de
estudio, las ratonas realizaron un 17% menos de viajes de alimentacion en Arroyo (mayor tasa de
depredacion) que en Rio (capitulo 3). Si bien el nimero de viajes de alimentacion también depende de
la disponibilidad de alimento, de variables ambientales y climéaticas (D’ Amelio ef al. 2022) y de factores
antropicos (Pretelli et al. 2016) una parte de la varianza de la frecuencia de viajes al nido entre parcelas
(descripta en el capitulo 3), podria estar explicada por la distinta percepcion del riesgo de depredacion.

Similarmente a lo observado en la Ratona Aperdizada, trabajos previos en paseriformes de
pastizales neotropicales templados han reportado mayores tasas de depredacion en el periodo de
pichones que en el periodo de incubacion (e.g., Yetapa de Collar Alectrurus risora; Di Giacomo et al.
2001, Espartillero Enano Spartonoica maluroides; Llambias et al. 2009). En contraste, se han registrado
mayores tasas de depredacion durante el periodo de incubacion que en el periodo de pichones en el
Junquero Phleocryptes melanops (Chiaradia et al. 2017b), el Pico de Plata Hymenops perspicillatus
(Pretelli & Isacch 2013b) y el Pecho Amarillo Pseudoleistes virescens (Mermoz & Reboreda 1998). Si
bien las especies que habitan pastizales poseen caracteristicas ecoldgicas similares, es evidente que
enfrentan una presion de depredacion diferencial en el periodo de incubacion y de pichones (los trabajos
previos no analizaron por separado el periodo de puesta del de incubacion, o no reportaron la
probabilidad de depredacion durante la puesta). Es probable que, independientemente de las tasas de
actividad parental, las diferencias en la identidad de la comunidad de depredadores sea uno de los
principales motivos que explique la diferente presion de depredacion entre los distintos periodo de
nidificacion (Pietz & Granfors 2000, Reidy & Thompson III 2012). Alternativamente, el grado de
cobertura vegetal y el tipo de sustrato preferido podrian determinar la probabilidad de depredacion de
los nidos (Fernandez & Mermoz 2000). Si bien es plausible que los depredadores localicen algunos
nidos oportunistamente cuando un ave realiza un vuelo directo al nido, en ltima instancia, el sonido,
el olor y el movimiento de los pichones en un sitio con poca cobertura vegetal serian mejores claves

para detectar el nido.
Conclusiones

Otros trabajos han comprobado la relacion entre actividad parental y riesgo de depredacion en varias
especies de aves tanto tropicales como de latitudes templadas (e.g., Martin et al. 2000a, 2011). Sin
embargo, en este estudio no se encontraron evidencias de que la probabilidad de depredacion sea
explicada por la actividad parental, tanto durante el estadio de nidificacion como dentro de los periodos
de puesta, incubacion y pichones. Si bien cada una de las evidencias discutidas podrian considerarse
“débiles” por ser correlativas, el conjunto de las evidencias sugiere fuertemente que la comunidad de

depredadores en el sitio de estudio no utiliza de forma predominante claves comportamentales para
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localizar los nidos de Ratona Aperdizada. Se piensa que los depredadores no-visuales como las
serpientes deberian ejercer una baja presion de seleccion sobre la actividad parental (Martin et al. 2011).
De acuerdo con esto, en el sitio de estudio la Culebra Ratonera Philodryas trilineata es el depredador
predominante de los nidos con pichones de Ratona Aperdizada (Jefferies et al. 2021). Esto explicaria
lo poco sensibles al riesgo que son las ratonas durante la alimentacion de pichones. Si bien muchas
especies de passeriformes se caracterizan por suspender la alimentacion de los pichones ante la
presencia de un observador, las ratonas realizan vuelos directos al nido, incluso cuando un observador

se encuentra en las cercanias del mismo.
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Evaluacion experimental del efecto la estructura de la vegetacion y la actividad parental

sobre la probabilidad de depredacion de nidos de Ratona Aperdizada

Para reducir el riesgo de depredacion de los nidos, las aves han desarrollado estrategias
antidepredatorias directas, tales como la defensa del nido (e.g., Kleindorfer et al. 2003) o la reduccion
del nimero de viajes al mismo (e.g., Skutch 1985, Martin et al. 2000a). También han desarrollado
estrategias indirectas, como la seleccion del sitio de nidificacion (e.g., Liu ef al. 2021) o la decision de
cuando nidificar (capitulo 3, e.g., Grant et al. 2005). Para comprender cuales son los mecanismos que
subyacen a los patrones de depredacion de los nidos es necesaria una aproximacion que permita separar
los efectos del comportamiento parental (capitulo 5) de aquellos relativos a la cobertura vegetal en el
sitio de nidificacion (capitulo 4) (Martin et al. 2000b, Weidinger 2002, Remes 2005).

Los efectos del comportamiento parental sobre la depredacion del nido se definen como cualquier
efecto del comportamiento de los adultos ya sea positivo (e.g., defensa efectiva del nido, Cresswell
1997a) o negativo (e.g., exponer la ubicacion del nido, Martin et al. 2000, Weidinger 2002). El efecto
neto del comportamiento parental puede deducirse de la comparacion de las tasas de depredacion entre
nidos naturales y artificiales (e.g., nidos colocados por el investigador cebados con huevos; Cresswell
1997, Weidinger 2002). La supervivencia de los nidos artificiales refleja el efecto del sitio de
nidificacion (ocultamiento del nido), sin el efecto del comportamiento de los adultos (Weidinger 2002,
Remes 2005), mientras que la supervivencia de los nidos naturales refleja el efecto combinado del sitio
del nido y del comportamiento parental (Weidinger 2002). Comparar la probabilidad de depredacion
entre nidos naturales y nidos artificiales permitiria evaluar la importancia de la actividad parental sobre
la probabilidad de depredacion (Ruxton & Humphries 2000, Weidinger 2002).

Algunos autores han mostrado reticencia al uso de nidos artificiales debido a que estos podrian no
representar con exactitud los patrones de depredacion de los nidos naturales (O’Reilly & Hannon 1989,
Ortega et al. 1998, Fulton 2019). Por ejemplo, la ubicacion de nidos artificiales podria no reflejar las
caracteristicas del sitio de nidificacion y por consiguiente afectar la probabilidad de que un depredador
visual localice el nido (Martin 2000). Por este motivo, varios autores han preferido ubicar los nidos
artificiales en sitios de nidificacion previamente utilizados por la especie de estudio (e.g., Ortega et al.
1998, Wilson et al. 1998, Martin 2000). Esta aproximacion permite conservar la eleccion del sitio de
nidificacion, y comparar la probabilidad de depredacion entre nidos naturales y nidos artificiales con
caracteristicas de vegetacion similares (Martin et al. 2000b, Halupka & Greeney 2009).

El objetivo del presente capitulo es evaluar de forma separada el efecto de la cobertura vegetal y la

actividad parental sobre la probabilidad de depredacion de nidos de la Ratona Aperdizada. Para evaluar
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el rol del comportamiento parental, se compara la probabilidad de depredacion entre nidos artificiales
(sin actividad parental) y nidos naturales (con actividad parental). Para evaluar el rol de la cobertura
vegetal, se compara la probabilidad de depredacion entre nidos artificiales sin recorte de la cobertura
vegetal con nidos artificiales con recorte. Con el fin de preservar las caracteristicas de los nidos, asi
como las de eleccion del sitio de nidificacion, se reutilizaron nidos construidos por la Ratona
Aperdizada como nidos artificiales, colocados en los mismos sitios de nidificacion originales. Como es
poco probable que la ratona tenga un comportamiento de defensa activo en funcidén del comportamiento
observado ante la presencia de un depredador (Jefferies et al. 2021), se asume que el comportamiento
no tiene un efecto positivo sobre la supervivencia del nido. Por el contrario, se asume que el
comportamiento parental tiene un efecto negativo al atraer la atencion de los depredadores hacia el nido,
por lo que se predice una mayor tasa de depredacion en nidos naturales que en nidos artificiales. Si la
cobertura vegetal juega un rol importante en la probabilidad de depredacion se predice una mayor tasa

de depredacion en nidos artificiales con recortes de vegetacion que en nidos artificiales sin recorte.

Métodos
Monitoreo y busqueda de nidos naturales

Para una descripcion detallada de la metodologia de busqueda y monitoreo de los nidos naturales ver

capitulo 2 y 5.
Diserio experimental

Los experimentos se realizaron a lo largo de toda la temporada reproductiva (octubre a febrero) en las
parcelas de estudio Arroyo y Rio, permitiendo controlar por la variacion espacial y temporal en el riesgo
de depredacion.

Se colocaron un total de 53 nidos artificiales (uno por territorio) durante 2017 y 2018. Los nidos
artificiales se ubicaron en tres tipos de sitios: a) en la misma ubicaciéon en donde habian fracasado o
producido volantones durante la misma temporada reproductiva (r = 17 nidos artificiales), b) en la
misma ubicacion en donde habian fracasado o producido volantones en temporadas previas (n = 22
nidos artificiales) y c) ubicados en nidos originales que fueron abandonados antes de iniciar la puesta
durante la misma temporada (n = 14 nidos artificiales). Los nidos artificiales fueron cebados con tres
huevos de Ratona Comun Troglodytes aedon. Se utilizaron dichos cebos debido a que tienen un tamario
similar al de la Ratona Aperdizada, lo cual garantizaria que sean depredados por el mismo tipo de
depredador que consume sus huevos. Estudios en otras especies han utilizado huevos comerciales de
Codorniz Coturnix coturnix, que por ser de mayor tamaio al de la especie de estudio impedirian que
pequefios mamiferos puedan consumirlos (Marini & Melo 1998, Fulton & Ford 2003). Los huevos se
colectaron de una poblacion de Ratona Comun que nidifica en cajas nidos cercana a las parcelas de

estudio. Gracias a que la Ratona Comun tiene un tamafio de puesta indeterminado (Kennedy & Power
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1990), se pudo extraer entre uno y dos huevos durante la puesta temprana, los cuales fueron

reemplazados y no causaron la desercion de la nidada.
Experimento de adicion de nidos artificiales

Evaluacion del comportamiento parental

Para evaluar el efecto del comportamiento parental sobre la probabilidad de depredacion, se
compar¢ la supervivencia de nidos artificiales (n = 28 nidos) y nidos naturales en incubacion (n =
28 nidos). El experimento de nidos artificiales comenz6 con el inicio de la puesta del primer huevo
en el nido natural en el territorio focal y finalizé cuando el nido artificial fue depredado o pasados
15 dias (duracion promedio del periodo de incubacion). La distancia promedio entre el nido natural

y el nido artificial por territorio fue de 38.12 + 7.06 m (media + EE).

Evaluacion de la cobertura vegetal

Para evaluar el efecto de la cobertura vegetal independientemente del comportamiento parental, se
compar¢ la supervivencia de nidos artificiales con recorte de vegetacion (n = 25 nidos) con nidos
artificiales sin recorte de vegetacion (n = 28 nidos). Los nidos artificiales sin recorte de vegetacion
fueron utilizados en el experimento 1 tanto como en el 2. El experimento comenz6 con la instalacion
del nido con cebo y finalizé cuando el nido artificial fue depredado o pasados 15 dias (duracion
promedio del periodo de incubacion).

El objetivo del recorte de la vegetacion fue remover cualquier obstruccion visual del nido en la
parte frontal (entrada del nido artificial, Fig. 6.1A). Se recorté la vegetacion con tijeras de podar
hasta lograr que la entrada del nido estuviese totalmente despejada, dejando intacta la vegetacion
en los lados y parte posterior del nido artificial (Fig. 6.1B). Las hojas y tallos cortados fueron

retirados de los alrededores del nido. Las diferencias en las caracteristicas de la vegetacion entre

Figura 6.1. Fotografias un nido artificial: A) antes del recorte de la vegetacion y B) luego del
recorte de la vegetacion.
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nidos artificiales con recorte y sin recorte se evaluaron mediante un analisis de componentes
principales. El primer y segundo componente principal explicaron el 68.7% de variabilidad total de
la estructura de la vegetacion de los nidos. La varianza explicada debido al tratamiento de recorte
de la vegetacion permite separar entre nidos artificiales con y sin recorte de la vegetacion (Fig. 6.2,
Tabla 6.1). El primer componente principal separ6 entre tipos de nidos en funcion de la altura
maxima, la altura efectiva y la distancia del nido al borde externo de la planta. El segundo
componente, permitid separar entre tratamiento de acuerdo a la densidad de la vegetacion, la
cobertura de la vegetacion y la distancia del nido al centro de la planta. La metodologia de empleada
para medir las caracteristicas de la vegetacion se encuentra desarrollada en el capitulo 4. Las hojas

y tallos cortados fueron retirados de los alrededores del nido.

Figura 6.2. Diagrama de dispersion de la <
primer y segunda componente obtenida
del anélisis de componentes principales
para los dos grupos de nidos artificiales o o
de Ratona Aperdizada, sin recorte y con
recorte de la cobertura vegetal. En
paréntesis figuran los porcentajes de
varianza  explicados  por  cada
componente. Los circulos blancos
representan nidos artificiales sin recorte, °ds o
los circulos negros representan los nidos
artificiales con recortes de la vegetacion. - o
Notar el agrupamiento de los puntos en ' ' ' ' ' ' ' :
funcion del tratamiento de recorte. ) )

< sin recorte
_| * conrecorte

CP 2 (23.2%)
2 4 0
| |
» &P oNpOUP & &
[sle]
[a]
o

-3
|

CP 1 (45.5%)

Tabla 6.1. Coeficientes de correlacion obtenidos a partir del analisis de componentes principales a partir
de las variables de cobertura vegetal agrupando por tratamiento de recorte en nidos artificiales de Ratona
Aperdizada. En paréntesis se reportan los porcentajes de varianza explicados por cada componente

principal (CP).

Variables CP 1 (45.5%) CP 2 (23.2 %)
Altura maxima 0.97 0.09
Altura efectiva 0.93 0.15
Densidad de la vegetacion -0.14 0.79
Cobertura de la vegetacion 0.32 -0.62
Distancia del nido al borde de la planta 0.89 0.15
Distancia del nido al centro de la planta -0.07 0.58

Analisis estadisticos

Construccion de modelos

Para comparar la probabilidad de depredacion entre nidos con y sin actividad parental se construyd un
modelo binomial mixto. La probabilidad de depredacion del nido (depredado = 0, exitoso = 1) se
incorpord como variable respuesta y el tipo de nido (natural/artificial) como variable explicativa (Tabla
6.2).
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Para evaluar el efecto del recorte experimental de la cobertura vegetal sobre la probabilidad de
depredacion entre nidos artificiales, se construyd un modelo binomial mixto. La probabilidad de
depredacion del nido (depredado = 0, exitoso = 1) se incorpor6 como variable respuesta. Como variable
explicativa se incorporo el efecto del recorte (con recorte/sin recorte) (Tabla 6.2).

Para contemplar el andlisis pareado en el destino de los nidos naturales vs. artificiales o entre
tratamiento de recorte de un mismo territorio, se agregd la identidad de la pareja reproductiva como
efecto aleatorio en ambos modelos. Para estos analisis no se consideré el numero de dias de exposicion
de los nidos (permite considerar nidos encontrados en estadios avanzados) debido a que el monitoreo
comenzo6 con la puesta del primer huevo de los nidos naturales y la instalacion del nido artificial.
Ademas, el tiempo entre intervalos de monitoreo no excedieron los 3 dias. Se considerd tinicamente
nidos que fueron exitosos y depredados, descartando cualquier otra fuente de fracaso.

Los términos no significativos (P > 0.05) de los modelos se simplificaron por pasos. El modelo
minimo adecuado se obtuvo comparando entre un modelo con y sin el efecto fijo en cuestion utilizando
pruebas de razon de verosimilitud contra una distribucion Chi cuadrado (Crawley 2007). Los efectos
fijos no significativos (P > 0.05) se eliminaron uno a uno del modelo, empezando por el menos
significativo.

Debido a que un alto porcentaje de los nidos que fracasaron fue a causa de la picadura de huevos
por la Ratona Aperdizada, se realizdo una prueba de ¢ pareada para comparar si la frecuencia de
destruccion de huevos entre nidos artificiales y nidos naturales era distinta (Tabla 6.2).

Tabla. 6.2. Construccion de modelos para evaluar el efecto de la actividad parental y la cobertura de
la vegetacion del nido sobre la probabilidad de depredacion de nidos de la Ratona Aperdizada

Variable respuesta Efecto fijo efecto aleatorio
Probabilidad de depredacion tipo de nido (natural/artificial) id. pareja
MLGM binomial

Probabilidad de depredacion tratamiento de recorte de vegetacion (si/no) id. pareja
MLGM binomial

Picadura de huevos tipo de nido (natural/artificial) -
prueba de t pareada

Resultados

El 57.14% de los nidos artificiales y el 48.00% de los nidos artificiales con recorte llegaron a término
exitosamente (Tabla.6.3). La principal fuente de fracaso de los nidos artificiales fue por picadura de
huevos, afectando el 32.14% de los nidos artificiales y el 40.00 % de los nidos artificiales con recorte.
El patrén de picadura observado pareciera causado por individuos de Ratona Aperdizada, puesto que lo
huevos de Ratona Comun empleados como cebos tenian entre uno y tres agujeros (Fig. 6.3). Dicho
patron se asemeja a las picaduras observadas en huevos de Pico de Plata Hymenops perspicillatus luego
de la visita al nido por un individuo de Ratona Aperdizada (Llambias observaciones personales, Fig.
6.3). Las picaduras ocasionadas por el tordo en los huevos de la Ratona Aperdizada pueden tener forma
triangular (observaciones personales, ademas ver Tuero ef al. 2007) o pueden ser de pequeiio tamafio
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(observaciones personales). No obstante, como no se tienen registros de video del momento en el que
se produjeron las picaduras de los huevos, solo se pueden hacer conjeturas sobre la identidad de la
especie que produjo las picaduras.

El porcentaje de nidos depredados fue del 7.14 % para nidos artificiales y del 12% para nidos
artificiales con recorte (Tabla 6.3). No se pudo determinar el destino de un nido artificial sin recorte de
vegetacion debido a que se encontraron rastros de los huevos rotos, pero no se pudo distinguir si el
fracaso fue por picadura de huevos o por depredacion. El 68.86% de los nidos naturales sobrevivio
exitosamente el periodo de incubacion. La principal causa de fracaso de los nidos naturales fue por
depredacion (10.71%), seguido por porcentajes similares de picadura de huevos por la Ratona
Aperdizada e interferencia del Tordo Renegrido (7.14 % ambas causas de fracaso).

La actividad parental no aumento la probabilidad de depredacion en nidos naturales comparado con
nidos artificiales (X’ = 3.48, P=0.06). Los recortes de la vegetacion en nidos artificiales no aumentaron
Tabla 6.3. Resultado del destino de los nidos experimentales que evalian el efecto de la actividad

parental y de la cobertura de la vegetacion sobre la probabilidad de depredacion de nidos de la Ratona
Aperdizada.

Tipo de nido
e Natural Artificial  Artificial con recorte

Destino (%) n=28 n=28 n=25
Exitosos 64.29 (18) 57.14 (16) 48.00 (12)
Depredados 10.71 (3) 7.14 (2) 12.00 (3)
Picadura de huevos por la Ratona Aperdizada 7.14 (2) 32.14 (9) 40.00 (10)
Interferencia Tordo Renegrido 7.14 (2) 0.00 (0) 0.00 (0)
Desertados 7.14 (2) - -
Desconocido 3.57(1) 3.57(1) 0.00 (0)

Figura 6.3. Comparacion del patron de picaduras de huevos: Registros del patron de picadura de los
huevos de Ratona Comun utilizados como cebos experimentales de los nidos artificiales de Ratona
Aperdizada (A, B y C). Huevos de Pico de Plata picados por la Ratona Aperdizada (D).
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la probabilidad de depredacion respecto a nidos sin recortes de la vegetacion (X° = 1.03, P =0.31). La
frecuencia de picadura de huevos por parte de la Ratona Aperdizada fue mayor en nidos artificiales que
en nidos naturales (7= 3.29, P =0.003, n = 28 nidos).

Discusion

No se observaron diferencias en la probabilidad de depredacion entre nidos artificiales y nidos naturales,
lo cual sugiere que el comportamiento parental no tiene un efecto positivo o negativo sobre la
probabilidad de depredacion en los nidos de Ratona Aperdizada. Asimismo, el tratamiento de recorte
de la vegetacion en la entrada de los nidos artificiales no incremento6 la probabilidad de depredacion, lo
que sugiere que la cobertura vegetal del nido no reduce la probabilidad de depredacion. Sin embargo,
los resultados deben considerarse con precaucion, ya que una gran proporcion de los nidos artificiales
fueron destruidos aparentemente por individuos de Ratona Aperdizada (Tabla 6.3), reduciendo el
tamafio muestral de forma considerable.

La destruccion de huevos de conspecificos y heterospecificos es un comportamiento frecuente en
varias especies de Troglodytidos (e.g., Picman 1977, Pribil & Picman 1991, Picman et al. 1996). Se ha
propuesto que la destruccion de huevos seria un comportamiento adaptativo, mediante el cual los
individuos excluirian de los territorios a potenciales competidores (Picman et al. 1996). Asimismo, el
comportamiento de destruccion de huevos, reduciria la densidad de nidos activos en los territorios,
disminuyendo la probabilidad de depredacion del nido. Debido a la reduccion en la tasa de recompensa,
los depredadores de nidos se desplazarian para concentrar sus actividades de forrajeo en otras areas con
mayor tasa de recompensa por tiempo de busqueda (Chalfoun & Martin 2009). En la Ratona Carrizalera
Cistothorus palustris, el comportamiento de picoteo de huevos es comun tanto en adultos como en
volantones y juveniles (Picman 1977). Experimentos de adicion de nidos artificiales dentro del territorio
reproductivo de la Ratona Carrizalera han reportado una mayor tasa de destruccion de huevos en nidos
artificiales que en nidos naturales (28.6 % vs. 9.6 % respectivamente; Picman el al. 1996).
Similarmente, en la Ratona Aperdizada la probabilidad de destruccion de huevos fue mayor en nidos
artificiales que en nidos naturales. En el sitio de estudio, se han observado adultos de Ratona Aperdizada
picando huevos tanto de heteroespecificos (e.g., Pico de Plata) como de conespecificos. La mayor
frecuencia de picoteo de huevos en nidos artificiales podria deberse a que dichos nidos fueron cebados
con huevos de Ratona Comun y probablemente la Ratona Aperdizada los considere como un nido de
otra especie. Es poco probable que dichas picaduras hayan sido producidas por el Tordo Renegrido, ya
que ninguno de los nidos artificiales fue parasitado. La menor tasa de destruccion de huevos en nidos
naturales de Ratona Aperdizada podria ser consecuencia de la defensa del nido por parte de la hembra
durante la incubacion o de la proteccion pasiva de los huevos al cubrirlos con el cuerpo (Picman 1977,
Weidinger 2002). Sin embargo, no queda claro si la destruccion de los huevos en nidos artificiales fue
causada por los adultos residentes del territorio o individuos provenientes de territorios vecinos. Como

la especie es altamente territorial e individuos ajenos al territorio son excluidos rapidamente es mas
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probable que los residentes de los territorios hayan destruidos los huevos de Ratona Comin. A futuro
se deberia evaluar la funcionalidad de la destruccion de huevos tanto de conspecificos como de
heteroespecificos en la Ratona Aperdizada.

No se observaron diferencias en las tasas de depredacion entre nidos artificiales y nidos naturales
en incubacion. Las tasas de depredacion de nidos de la Ratona Aperdizada en el periodo de incubacion
fueron significativamente menores que las observadas durante la puesta y en el periodo de pichones
(capitulo 5). Una interpretacion posible es que la baja tasa de depredacion durante la incubacion no
permita distinguir el efecto de actividad parental al comparar nidos artificiales y naturales. Sin embargo,
tampoco se encontré un efecto de la actividad parental durante la incubaciéon y la probabilidad de
depredacién a nivel correlativo al utilizar un tamafio muestral bastante mas elevado (capitulo 5).
Similarmente, en el Mirlo Comun Turdus merula la probabilidad de depredacion no difiere entre nidos
artificiales y nidos naturales durante el periodo de incubacion (Cresswell 1997a). Esto sugeriria que la
actividad parental no atraeria la atencion de depredadores o que, gracias a su tamafio corporal, el Mirlo
Comun se vale de la defensa activa y no de la cobertura vegetal para evitar la depredacion del nido. En
la Ratona Aperdizada, la defensa activa del nido resultaria poco efectiva si se tiene en cuenta su pequefio
tamafio corporal y poca disposicion para atacar a los depredadores (observaciones personales).

La reduccion de la cobertura vegetal en el frente de los nidos artificiales de Ratona Aperdizada no
tuvo un efecto sobre la probabilidad de depredacion. Sin embargo, datos correlativos sugieren que la
cobertura vegetal afecta la probabilidad de depredacion en los nidos naturales (capitulo 4). Esta aparente
discrepancia podria ser explicada por el método de busqueda de los depredadores. Por ejemplo, podria
ser que los depredadores utilicen claves olfativas generadas por los adultos de ratona para localizar
zonas donde concentrar su busqueda. Una vez en las inmediaciones del nido, la cobertura del nido
podria jugar un rol importante en la probabilidad de deteccion del nido. En linea con esto, se ha
observado a Zorros Grises Lycalopex griseus depredando nidos de Ratona Aperdizada en el sitio de
estudio (Jefferies et al. 2021). Los zorros parecieran utilizar claves tanto olfativas como visuales para
localizar sus presas (Bell 1990) y probablemente la cobertura vegetal afecte la probabilidad de
localizacion de sus presas. La identidad y el método de btisqueda de los depredadores podria explicar
diferentes resultados reportados en otros trabajos. Por ejemplo, Howlett & Stutchbury (1996) reportaron
que en el Chipe Encapuchado Setophaga citrina la cobertura vegetal en nidos naturales no tiene efecto
sobre el riesgo de depredacion ni esta se incrementa al reducir la cobertura en nidos naturales. Las
autoras proponen que cuando los depredadores localizan sus presas de forma aleatoria y no tienen
preferencias dietarias, seria esperable que la cobertura vegetal no afecte la probabilidad de depredacion
de los nidos.

Las estrategias parentales y las caracteristicas de los adultos también podrian explicar patrones de
depredacion entre nidos con y sin recortes de la vegetacion. En la Curruca Pintada Sylvia atricapilla, el
recorte de vegetacion en nidos artificiales (sin actividad parental) produce una mayor probabilidad de

depredacion que el recorte en nidos naturales en incubacion (RemeS 2005). Esa diferencia
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probablemente se deba a que en los nidos naturales los adultos compensan comportamentalmente la
escasa cobertura vegetal en los nidos naturales mediante la vigilancia del nido o la defensa. Para lograr
una mejor compresion sobre la interaccion entre cobertura vegetal y cuidado parental en la Ratona
Aperdizada, a futuro deberian realizarse experimentos donde se reduzca la cobertura vegetal en nidos
naturales.

Los resultados del presente capitulo deben ser considerados con precaucion debido a la interferencia
resultante de la destruccion de huevos en nidos artificiales. Ademas, se debe tener en cuenta que los
nidos artificiales fueros cebados con huevos de Ratona Comun. Si bien los huevos de la Ratona Comun
tienen aproximadamente el mismo tamafio que los huevos de la Ratona Aperdizada, difieren en
coloracion y quizas también en el espesor de la cdscara. Mientras que los huevos de la Ratona Comun
son de color rosado, los huevos de Ratona Aperdizada son de color blanco. Dichas diferencias podrian
complicar la interpretacion de las comparaciones entre nidos artificiales y naturales si las diferencias en
coloracion hacen que los huevos de una especie sean mas faciles de localizar por un predador que los
huevos de la otra. Se piensa que la coloracion de los huevos podria atraer la atencion de los depredadores
en aves que construyen nidos en forma de copa abierta (Zima et al. 2021). Los nidos de Ratona
Aperdizada tiene forma de domo, y por estar compuestos por un techo y paredes laterales, los huevos
solo serian visibles una vez que el depredador accede al interior del nido (Halupka & Greeney 2009).
Otro punto a tener en cuenta, es el potencial retorno a nidos previamente depredados por depredadores
con buena memoria espacial. Sin embargo, se piensa que este factor es poco probable y en general no
es tenido en cuenta en estudios experimentales (e.g., Cresswell 1997a, Martin et al. 2000b, Halupka &

Greeney 2009).
Conclusiones

El experimento de adicion de nidos artificiales sugiere que la actividad parental de 1a Ratona Aperdizada
no incrementa o reduce las tasas de depredacion de nidos, en concordancia con los resultados
correlativos obtenidos en nidos naturales (capitulo 5). Si bien se observo una mayor destruccion de
huevos por conspecificos en nidos artificiales que en nidos naturales, no es posible atribuir dichas
diferencias al comportamiento parental ya que no se pudo identificar la identidad de los individuos que
destruyeron los huevos. A su vez, a pesar de que los nidos artificiales con recorte de la cobertura vegetal
estuvieron mas expuestos, no tuvieron una mayor probabilidad de depredacion respecto a los nidos
artificiales sin recorte. Dicho resultado sugiere que el efecto de la cobertura vegetal podria ser mas
importante para aislar las claves olfativas cuando el adulto est4 presente en los nidos naturales o que el
efecto de la vegetacion sea mas importante durante el periodo de pichones que durante el de incubacion.
La utilizacion de nidos artificiales para evaluar las tasas de depredacion de nidos debe evaluarse
seriamente para implementarse en trogloditidos, debido a que el comportamiento de picoteo de huevos

dificulta la interpretacion del experimento.
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Discusion general

El objetivo principal de la presente tesis fue evaluar como la depredacion de nidos modela la biologia
reproductiva y los rasgos de historia de vida de la Ratona Aperdizada. Para cumplir con dicho objetivo,
se realizo trabajo de campo intensivo durante 9 temporadas reproductivas en Uspallata, Mendoza,
Argentina. En primer lugar, se describio la variacion espacio-temporal de las tasas diarias de éxito
reproductivo, depredacion e interferencia del Tordo Renegrido, asi como los parametros de inversion
reproductiva y productividad. En segundo lugar, se evalud el efecto del tamafio del nido y de las
caracteristicas de la vegetacion del sitio y del parche de nidificacion sobre la probabilidad de
depredacion. Por ultimo, se puso a prueba la hipotesis de actividad parental inicialmente propuesta por
Skutch (1949), la cual asume que la actividad parental es utilizada por depredadores visuales para
localizar los nidos. En sintesis, esta tesis presenta un estudio detallado de la ecologia reproductiva de la
Ratona Aperdizada con énfasis en el efecto de la depredacion de nidos sobre los rasgos de historia de
vida (Fig. 7.1). Debido a que los efectos de la depredacion sobre la historia de vida de las aves abarcan
un amplio espectro de decisiones reproductivas (e.g., Martin 1995, 1996, Lima 2009, Martin & Briskie
2009), se analizaron aquellas variables con mayor sentido bioldgico para la especie de estudio.

Los resultados obtenidos conforman un valioso aporte para el conocimiento de la avifauna
Neotropical de zonas templadas. Brindan una descripcion detallada de la variacion espacio-temporal en
la supervivencia y la mortalidad de los nidos asociada con la inversion parental y productividad. Resalta
la importancia de la altura y densidad de la vegetacion a distintas escalas espaciales sobre la
probabilidad de supervivencia de los nidos. La informacién reportada podria ser utilizada para orientar
la toma de decisiones sobre el uso de la tierra y el manejo de pastizales en el sitio de estudio, asi como
en otros ambientes similares.

La poblacion de Ratona Aperdizada en Uspallata tuvo un éxito de nidificacion relativamente alto
(30% en promedio, 27% en Arroyo y 45% en Rio) si se lo compara con otras especies de pastizales y
humedales neotropicales (rango 11% - 25%; Mermoz & Reboreda 1998, Fernandez & Mermoz 2000,
Di Giacomo et al. 2011, Pretelli & Isacch 2013a, Chiaradia et al. 2017a, Browne et al. 2021, Colombo
et al. 2021). Sin embargo se ha reportado un éxito excepcionalmente alto (51%) para el Espartillero
Enano en pastizales salobres de la provincia de Buenos Aires (Llambias et al. 2009). Quizas el alto
éxito de nidificacion de la Ratona Aperdizada y el Espartillero Enano sea consecuencia de que ambas
especies construyen nidos cerrados (la ratona construye nidos domo y el espartillero construye nidos
tanto abiertos como estructuras que presentan un techo, ver Llambias et al. 2009 y Cardoni et. al. 2017).

A diferencia de la mayoria de las especies de pastizal en el sur templado de Sudamérica, que construyen
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nidos en forma de copa abierta, es posible que el techo provea mayor proteccion contra los depredadores
(Hall et al. 2015). No obstante, si construir nidos en forma de domo provee mayores ventajas
antidepredatorias, no es claro entonces por qué el Espartillero Enano a veces construye nidos sin el

techo del domo. Estudios recientes, no encontraron evidencia a favor de los beneficios antidepredatorios
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Fig. 7.1. Diagrama sinaptico de los principales resultados de esta tesis. El signo y la direccién de las
flechas representan la relacion entre los distintos factores evaluados.

de los nidos en forma de domo respecto a nidos de copa abierta (Martin et. al. 2017, Mouton & Martin
2019).

Por otro lado, el éxito reproductivo de la Ratona Aperdizada fue relativamente bajo si se compara
con otras aves del Neartico en ambientes similares (20 - 68%; Crawford 1977, Burns 1982, Leonard &
Picman 1987, Martin 1993a, Davis 2003). Sin embargo, considerando la variabilidad espacio-temporal
en los patrones de éxito, depredacion, interferencia del Tordo Renegrido, productividad y cuidado
parental de la Ratona Aperdizada; se debe tener cautela al momento de comparar con otras especies o
poblaciones. Las descripciones obtenidas en otros trabajos a partir del monitoreo de un solo afio o una
sola parcela podrian sesgar la interpretacion del éxito reproductivo y de los rasgos de historia de vida
de las especies debido a la pronunciada variacion microespacial y temporal entre poblaciones de una
misma especie. Es por ello que seria recomendable describir la historia natural de las aves considerando
mas de una réplica espacio-temporal. A su vez, se deberia considerar el efecto de las perturbaciones
antropicas tales como la fragmentacion y las perturbaciones del ambiente. Dichos impactos ambientales

contribuyen a sobrestimar el efecto de la depredacion sobre el éxito reproductivo, dado que las
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perturbaciones ambientales se asocian con el incremento en la abundancia de los meso-depredadores
(Stolzenburg 2006, Ritchie & Johnson 2009, Jiménez ef al. 2019).

En base a los resultados obtenidos se puede concluir que, ademas de la depredacion, varios factores
adicionales afectan la probabilidad de mortalidad de un nido. Similarmente a lo observado en la Ratona
Aperdizada, en aves Neotropicales de ambientes abiertos, el parasitismo de cria disminuye el éxito
reproductivo y el éxito de nidificacion (Massoni & Reboreda 1998, Azpiroz et al. 2012, Mermoz et al.
2020). La presion de seleccion ejercida por parasitismo de cria y la depredacion podrian modelar los
rasgos de historia de vida de las aves de forma independiente. Asimismo, en poblaciones de
hospedadores de pequefio tamafio con altas tasas de parasitismo, podria ser que la presion de seleccion
de los depredadores sea minima comparada con la de los parasitos de cria. Puesto que las hipotesis que
se han formulado para explicar las diferencias entre los rasgos de historias de vida del Neotrdpico y del
Neartico se han focalizado principalmente en especies de ambientes boscosos, en donde la presion
gjercida por el parasitismo de cria no es tan fuerte, no han considerado al parasitismo de cria como
presion de seleccion. Por lo tanto, a futuro sera importante que las revisiones y meta-analisis que
comparen entre latitudes amplien el foco de andlisis sobre las principales causas de mortalidad de los
nidos entre distintos ambientes y latitudes, considerando en detalle la historia natural de las especies
(e.g., Etterson et al. 2007, Etterson & Stanley 2008, Darrah et al. 2018).

Si se consideran los patrones de depredacion y parasitismo de cria, se observa que la supervivencia
de los nidos de las aves esta sujeta a una presion de seleccion diferencial dependiendo del periodo
durante el estadio de nidificacion (puesta, incubacion o pichones). Por ello, es también importante
considerar la variacion del €xito reproductivo en funcion del periodo de nidificacion para comprender
cual/es son los periodos mas vulnerables y las causas de mortalidad. En la Ratona Aperdizada, el
periodo de puesta se vio afectado tanto por la depredaciéon como por la interferencia del Tordo
Renegrido, mientras que el periodo de pichones fue afectado principalmente por la depredacion. En
conjunto, tanto la puesta como el periodo de pichones fueron los periodos del estadio de nidificacion
mas vulnerables, mientras que el periodo de incubacion fue el mas exitoso. El patron de mortalidad de
los nidos de la ratona, coincide con la alta tasa de mortalidad reportada también en puesta y pichones
para aves que habitan el desierto del monte (e.g., Mezquida & Marone 2001) y pastizales humedos (e.g.,
Fernandez et al. 2007) del Neotropico templado.

Comprender las variables que afectan la variacion del largo del periodo de desarrollo de huevos y
pichones es importante debido a que éstas pueden influir en los fenotipos y en la calidad de los pichones,
lo cual en ultima instancia tiene profundas consecuencias sobre el fitness (Martin et al. 2011, 2018). El
largo del periodo de desarrollo de huevos y pichones de la Ratona Aperdizada fue comparativamente
mas extenso que el de otras especies de aves de pastizal (capitulo 3). Por un lado, la mayor duracion de
los periodos de desarrollo implicaria una mayor exposicion ante depredadores, lo cual es riesgoso
considerando que durante el periodo de pichones la ratona enfrenta una alta tasa de depredacion. Pero

quizas, la presion de depredacion sea atin mas alta luego de que los pichones abandonan el nido, durante
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el periodo de volantones. Por lo tanto, la mayor duracion del periodo de pichones facilitaria que estos
abandonen el nido con un mayor grado de desarrollo de las plumas de vuelo aumentando su probabilidad
de supervivencia fuera del nido (Martin et al. 2018). En este contexto, sera interesante evaluar la
probabilidad de supervivencia de los volantones fuera del nido, tanto de Ratona Aperdizada, asi como
el de otras especies neotropicales.

Los efectos de la ganaderia, la agricultura y la quema de pastizales repercuten negativamente en la
altura y la densidad de los pastizales de cortaderas (Pretelli er al. 2015, Codesido & Bilenca 2021). La
contrastante presion de depredacidén encontrada entre parcelas aparentemente estaria relacionada con
las diferencias en la densidad de la vegetacion y la altura del pastizal, lo cual a su vez seria el resultado
del impacto antrdpico diferencial entre parcelas. Los estudios de ecologia reproductiva, deben tener en
cuenta el efecto antrdpico sobre la estructura de la vegetacion debido a su profundo impacto sobre las
tasas de depredacion y parasitismo de cria que a su vez repercuten sobre los rasgos de historia de vida
de las aves. Este es un punto de crucial importancia dado que las perturbaciones antropicas impactan
negativamente sobre los pastizales nativos reduciendo la idoneidad de los ambientes disponibles para
que las aves especialistas de pastizal puedan habitarlos.

La composicion de la estructura de la vegetacion (i.e., presencia de macroéfitas vs. suelo desnudo)
en el parche de nidificacion pareciera tener un efecto sobre las tasas de depredacion de nidos de la
ratona. Si bien los resultados de composicion de la vegetacion no alcanzaron a ser muy importantes,
invitan a considerar una escala espacial a nivel de paisaje. Un abordaje a escala del paisaje permitira
caracterizar la configuracion de la cobertura del suelo y asociar dichas caracteristicas con la distribucion
espacial de los territorios, caracterizar el grado de conectividad, el tamafio de los parches e identificar
las fuentes y sumideros con sus respectivas métricas de éxito reproductivo. El analisis de la dinamica
de metapoblaciones brindara una mirada mas amplia que permita orientar decisiones de manejo sobre
las practicas agropecuarias y de quema de pastizales sobre el éxito reproductivo de las aves de pastizal
en la zona de estudio (e.g., Azpiroz et al. 2012, Pretelli ef al. 2015).

En contraposicion al efecto de las caracteristicas y densidad de la vegetacion, el tamafio del nido
no seria una variable predominante en la determinacion del éxito reproductivo de los paseriformes en
general. La evidencia a favor de la hipdtesis del tamafio del nido fue reportada principalmente en
trabajos con nidos artificiales (i.e., sin actividad parental; Meller 1990, Cresswell 1997, Grégoire ef al.
2003, Biancucci et al. 2017). Sin embargo, un gran nimero de estudios en nidos naturales no
encontraron evidencia de que el tamafio afecte la probabilidad de depredacion de los nidos (e.g., esta
tesis, Meoller 1990, Weidinger 2002, Grégoire et al. 2003, Herranz et al. 2004, Alvarez & Barba 2011,
Cardoni et al. 2017, pero ver Antonov 2004). Entonces si en nidos naturales es menos probable
encontrar relacion entre el tamafio del nido y el riesgo de depredacion, otros factores serian los
responsables de explicar la variabilidad en el tamaifio los nidos. Por ejemplo, la necesidades térmicas de
huevos y pichones (e.g., Hansell 2000, Deeming 2002), la seleccion intersexual (Soler et al. 2001,

Tomas et al. 2013) o la disponibilidad de sitios de nidificacion qué provean cobertura 6ptima para el
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nido (i.e., en sitios con poca cobertura vegetal las aves construirian nidos mas grandes para brindar
mayor proteccion a huevos y pichones, ver Cardoni et al. 2017) podrian contribuir a explicar la
variacion en el tamatfio del nido.

En 1949, Skutch propuso que el tamatfio de puesta reducido de las aves tropicales seria consecuencia
de una restriccion en las tasas de entrega de alimento a los pichones, causada por una alta presion de
seleccion por depredadores visuales. Para evaluar esta hipdtesis numerosos trabajos realizaron variados
disefios experimentales, comparando el riesgo de depredacion entre nidos artificiales (sin actividad) y
nidos naturales (con actividad) (e.g., Zanette 2002, Muchai & Du Plessis 2005, Fernandez et al. 2007,
Svagelj et al. 2009) o incrementando el riesgo percibido de los adultos (e.g., Ghalambor & Martin 1999,
Eggers et al. 2005). En general, muchos de estos trabajos encontraron evidencia a favor de la hipdtesis
propuesta por Skutch. A su vez, Martin et al. (2000) realizaron comparaciones entre el neotropico
(Argentina) y el neartico (EE. UU.) y reportaron que la depredacion de los nidos entre especies explica
la frecuencia de viajes de provision de alimento dentro de una misma regién, pero no entre regiones.
Una prediccion fundamental de la hipotesis de Skutch es que los nidos con una mayor tasa de actividad
parental deberian tener una probabilidad de depredacion mayor. Sin embargo, la actividad parental en
nidos naturales no estuvo relacionada con el riesgo de depredacion en la Ratona Aperdizada,
coincidiendo con lo reportado para varias especies de paseriformes (e.g., Roper & Goldstein 1997,
Muchai & Du Plessis 2005, Schaefer e al. 2005, Londofo et al. 2008, Pope et al. 2013, Schaaf et al.
2018). La hipoétesis de Skutch asume que los principales depredadores de nidos son diurnos, que
localizan los nidos utilizando la actividad parental y que las aves nidificantes pueden modificar la
actividad parental en respuesta al riesgo percibido. Por este motivo, es fundamental contar con
descripciones de la composicion y abundancia de la comunidad de depredadores para poder analizar la
relacion entre actividad parental y los métodos de busqueda de presas empleados por los depredadores.
Es necesario considerar que las tasas de provision de alimento se encuentran relacionadas con el
crecimiento y la supervivencia de los pichones (Martin et al. 2011) y con el largo de los periodos de
desarrollo (Martin et al. 2011). Asimismo, la actividad parental estaria relacionada también con la
defensa y posibilidad de ahuyentar a los depredadores (Halupka & Greeney 2009). Debido a que el
incremento de la actividad parental en las aves pareciera ser en muchas instancias ventajosa para la
progenie, la hipotesis de actividad parental debe ser considerada en funcion de los costos y beneficios.
Aun mas, dicha hipoétesis implica un gran nimero de supuestos que no siempre son tenidos en cuenta.

Antes de plantear cualquier tipo de disefio experimental para evaluar hipotesis particulares, es
importante conocer en profundidad los detalles de la historia natural de la especie de estudio (e.g., en
qué estadio del ciclo de nidificacion se registran las mayores tasas de depredacion o considerar aspectos
particulares de la especie de estudio). Debido al desconocimiento sobre la alta tasa de picadura intra-
especifica de huevos de la Ratona Aperdizada, fue dificil la interpretacion del destino de los nidos
artificiales. Hubiera sido importante desarrollar experimentos pilotos antes de embarcarse a evaluar el

efecto de la ausencia de la actividad parental en nidos artificiales. En adelante, la utilizacion de nidos
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artificiales para comparar las tasas de depredacion entre nidos con y sin actividad parental debe
considerarse con cautela si se desea implementar en trogloditidos, debido a que la picadura
intraespecifica puede interferir la interpretacion de los resultados experimentales.

Los principios basicos que han guiado la forma de pensar e investigar los rasgos de historias de vida
fueron planteados a mediados del siglo XX por Moreau, Lack y Skutch (revisado por Ricklefs 2000).
Sus ideas generaron dos hipotesis alternativas: que la variacion latitudinal en rasgos de historia de vida
son consecuencia de variacion latitudinal en las tasas de depredacién vs. la variacion latitudinal en
disponibilidad de alimento (Ricklefs 1969, Martin 1993a). Si bien atin son escasos los datos sobre la
historia natural de la mayoria de las aves Neotropicales, durante varias décadas la hipotesis de
depredacién de nidos fue la hipdtesis mas aceptada para explicar la variacion latitudinal en el tamafo
de puesta en paseriformes. Sin embargo, las tasas de depredacion de nidos varian notoriamente entre
poblaciones y el gradiente latitudinal en las Américas no es tan claro como se asume (Martin et al.
2000a, Robinson et al. 2000, Auer et al. 2007, Brawn et al. 2011). Por lo tanto, concentrarse
fundamentalmente en la depredacion de nidos como el principal agente de las diferencias en el tamafio
de puesta de las aves Neotropicales no es suficiente para comprender la variacion en los rasgos de
historias de vida de las aves entre latitudes.

Postular mecanismos singulares para explicar patrones generales reduce la complejidad, pero
dificulta el abordaje multidimensional de factores involucrados en las estrategias reproductivas de las
aves. Esta tesis se concentrd fundamentalmente en el estudio de la depredacion de nidos sobre los rasgos
de historia de vida de una poblacion de Ratona Aperdizada. Dado que se concentrd en tres parcelas de
estudio relativamente proximas entre si, impidié la consideracion de efectos latitudinales sobre los
rasgos de historia de vida. Los resultados obtenidos dan cuenta del efecto de la depredacion de nidos
sobre el éxito de nidificacion de la Ratona Aperdizada, sin embargo no fue el inico dado que efecto del
Tordo Renegrido también tuvo un efecto importante. A su vez, la magnitud de estos efectos se relaciona
con las diferencias en la estructura de la vegetacion que varian en funcion de las distintas perturbaciones
antropicas entre parcelas de estudio. Si bien el efecto antropico no fue foco del estudio, es un resultado
indirecto que debe ser tenido en cuenta como antecedente para estudios a futuro. Por todo lo explicado,
es preciso contemplar una mirada global de todos factores y efectos para poder describir la ecologia
reproductiva de la Ratona Aperdizada. Atendiendo a esto, cuando se parametrizan todas las variables e
hipotesis consideras se acaba en una compleja red de interacciones entre efectos. Muchas de dichas
variables fueron evaluadas y otras fueron discutidas a lo largo de la tesis (Fig. 7.2). La figura 7.2 da
cuenta de la magnitud, diversidad y cantidad de efectos que exceden a la depredacion de nidos, pero

que también podrian estar operando sobre éxito de reproductivo de la Ratona Aperdizada.
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Figura 7.2. Diagrama sinaptico de cajas y flechas que sintetiza la mayoria de los efectos analizados y
discutidos sobre las distintas variables respuesta consideradas en el desarrollo de esta tesis de doctorado.
Notar que el efecto del cuidado parental comienza con una flecha que conecta con la construccion de
nidos y continua durante la puesta, la incubacién, periodo de pichones y de volantones.
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