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Resumen

La teoria de historia de vida intenta comprendekplicar el balance en la asignacién
de recursos entre crecimiento, supervivencia yodgpmcion, y su efecto sobre la
adecuacion biolégica individual. En este marco diojgtivos de la presente tesis fueron
(a) analizar los patrones de co-variacion en rasgosidtoria de vida de gaviotas
(Larus) que reproducen en Américd) (evaluar como los rasgos de historia de vida
afectan a los parametros poblacionales de estasiespy ¢) analizar los efectos de la
latitud sobre atributos individuales y poblaciosal&€e elabor6 una base de datos a
partir de la informacidén publicada para 77 colorpastenecientes a 15 especies. Los
analisis estuvieron enfocados en los niveles danizgcion poblacional y especifico.
Se ajustaron modelos lineales sin los efectosameafio corporal (removido mediante
GLS) vy filogenéticos (removidos mediante analises abntrastes independientes y
PGLS) entre rasgos de historia de vida, rasgos ig®ria de vida y atributos
poblacionales y entre atributos poblacionales. Ti@mise ajustaron modelos de
regresion multiple entre los rasgos de histori@ida a nivel especifico. Los resultados
indicaron que: d) El tamafio corporal resultd ser un rasgo cential gp relaciona con
la inversion reproductiva y la fenologidy) (Las gaviotas tendrian la capacidad de
desarrollar estrategias de dispersion del ries¢r@avas de la modificacion del numero y
el volumen de sus huevos, lo que permitiria redleivarianza en su adecuacion
biologica; €) Los analisis latitudinales muestran un efectoadrtgmte del ambiente
sobre la historia de vida de las gaviotas, modificasu fenologia y afectando el éxito
de eclosion.

Abstract

Life-history Theory aims to understand how energyl autrients are allocated to
different processes —such as development, growthijval and reproduction— and the
consequences of these decisions on organisms’s$itn&/ithin this context, the
objectives of the present work wera) To analyze the co-variation patterns among life
history traits in gulls I(arus) breeding in America;b) To evaluate how life history
traits are related with population parameters; @)dro analyze the latitudinal effects
on life-history traits and population parameter©or Rhese proposes a database
containing information of 77 breeding colonies ¢@gling to 15 species) was made.
Analyses were done at the population and speaiels, using Generalized Linear
Models to remove the effect of body mass and Pleyletic Independent Contrasts
(linear models) and PGLS (multiple regressionsyamove the effect of phylogeny.
Principal results suggest tha#) (body size is a fundamental trait that is relateth
reproductive investment and phenologdy), qulls appears to have the ability to develop
a risk dispersion strategy, changing the numbersa®l of the eggs, in order to reduce
fitness variance;d] latitudinal analysis showed an important effeicthe environment
over life history traits, affecting phenology andtching success.
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Introduccion y antecedentes

Todos los organismos, durante su ciclo de vidareatdn desafios comunes, como ser la
supervivencia, el crecimiento y la reproducciénfdiana en la cual los recursos y la energia
se reparten entre estas actividades demandangeoesie comunmente llamamos “historia
de vida” (Bennett & Owens, 2002). De esta formatelaria de historia de vida estudia el
conjunto de reglas de decision, dependientes dad@&sindividual y del ambiente, que
gobiernan la asignacion de los recursos por partesdorganismos (Foat al, 2001; Stearns,
1992). El resultado de dicha asignaciéon se evideaciravés de los atributos o rasgos de
historia de vida y en sus patrones de co-variatiés.atributos de historia de vida son rasgos
fenotipicos que interactian de manera compleja eiity con el ambiente, determinando la
adecuacion biologica individual (i.e., fitness)tainafo corporal, el patron de crecimiento, la
edad y tamafo a la madurez, el nimero de huevdsedaencia de la reproduccién y la
longevidad, son algunos ejemplos de rasgos deriaiste vida (Stearns, 1992). Es interesante
notar que un aspecto central de la teoria de lastier vida consiste en entender las causas
subyacentes a las diferencias observadas en Igesrdsnotipicos y sus patrones de co-
variacion a distintos niveles de organizacion. Bmmplo, ¢por qué especies que son
similares desde un punto de vista anatémico y &nmatipresentan diferencias marcadas en su
inversion reproductiva, cuidado parental o supemwia? Para dar respuesta a este tipo de
preguntas es necesario conocer las causas y lestie la variacion en aquellos rasgos que
influencian el desempefio reproductivo, tales cofincoeportamiento y la fisiologia, la
longevidad y la fertilidad de los individuos en &idbitats naturales (Faet al, 2001).

Dado que los recursos energéticos suelen ser diosta nivel individual, a menudo se
establecen compromisos entre los distintos rasgdsisdoria de vida (Ricklefs & Wikelski,
2000; Zera & Harshman, 2001).. En términos gensrdts compromisos mas estudiados
involucran distintos rasgos reproductivos, ya cauedproduccién suele implicar un costo
energético muy elevado al tiempo que afecta dineetde la adecuacion bioldgica. En linea
con esto, puede decirse que algunos de los comgwemas estudiados son la supervivencia
adulta versus la fecundidad, el niumero versusneafi® de los huevos, la fecundidad versus
la edad de primera reproduccién y el desempefi@mdaptivo actual versus el desempefio
reproductivo futuro. En general, existen dos grarmgegorias de compromisos, aquellos que
devienen de causas fisioldgicas y aquellos querssultado de cambios microevolutivos

(Stearns, 1992). Los primeros son causados posidees en la asignacién de los recursos



entre dos 0 mas rasgos que “compiten” directamamtel uso de dichos recursos a nivel del
individuo. Los segundos, por su parte, ocurren rdede las poblaciones bajo seleccién
cuando un rasgo que incrementa la adecuacion Imal@g encuentra conectado con otro

rasgo que la reduce.

Por otro lado, los valores observados para un otmjde rasgos de historia de vida pueden
deberse, no sélo a la conexién entre ellos, silkoimposibilidad de alcanzar ciertos valores
en su expresion fenotipica (Ricklefs & Wikelski,0B). En este sentido, se acepta que todos
los organismos se hayan limitados por distintosstide restricciones que condicionan las
posibilidades de asignacion de los recursos (Stedri92). De forma similar que los
compromisos, las restricciones pueden clasificagse funcionales o eco-fisioldgicas,
genéticas y filogenéticas (Blows & Hoffmann, 206&nsen, 2006; McKitrick, 1993). Las
restricciones y los compromisos son componentedafmentales de la teoria de historia de
vida, presentes en todas las fases del ciclo dédbs organismos. El balance entre ambos
fendmenos influye sobre la relacién funcional depatrones de asignacion de los recursos y

en Ultima instancia sobre la adecuacion biologidavidual.

El desarrollo actual de la teoria de historias ida tiene un fuerte componente histérico. La
mayor parte de los trabajos fundacionales fuer@ardellados por ornitdlogos, como David
Lack, Alexander Skutch y Reginald Moreau durantddaada del 40’ (Lack, 1947, , 1948;
Moreau, 1944; Skutch, 1949). Estos autores fundamanlinea de pensamiento en torno a la
explicacion de la relacion entre el esfuerzo repetat, la supervivencia y la disponibilidad
de alimento, mostrando que la reproduccién y latalidad de los organismos adultos
debieran estar balanceadas en una poblacién ddidacanstante (Ricklefs, 2000). Sin
embargo, estos autores divergieron en algunosslpuwsuos de vista. Por un lado, en la vision
de Lack los individuos ponen tantos huevos coma@ugelo que estaria determinado casi
anicamente por la cantidad de alimento que losnsgaos pueden obtener del ambiente, y
ese seria el objeto principal de la seleccién aa{{Ricklefs, 2000). Por otro lado, Moreau
proponia la existencia de una conexién entre elieesd reproductor y la regulacién
poblacional, y que la disponibilidad de alimento e el Unico factor determinante del
tamafo de nidada Optimo. En linea con esto, Slagstuvo que el tamafio de nidada variaba
en respuesta a las tasas de mortalidad de ad@tosyor fecundidad mayor mortalidad - que
también se relacionaba con la tasa de depredaeiaidds (Ricklefs, 2000). Todas estas ideas

fueron redescubiertas en la década de los 60’ econtexto mas amplio, en relacién a la



optimizacién de la asignacion de los recursos erdres atributos de la historia de vida que
contribuyen a la adecuacion bioldgica individualagiih, 2004). Un ejemplo notorio de esto
lo constituye el trabajo de Cody (1966), quien foldnuna teoria general que da cuenta del
tamafo de nidada de las Aves en relacion a divéastasres ecoldgicos. En particular, este
autor propuso un modelo general para explicar céinimaro de nidada varia en respuesta a
la estabilidad ambiental dada por la latitud, lgprddacién y el sitio de nidificacion
(continente o islas). Actualmente, la evolucionlake historias de vida continta siendo un
campo de investigacion activa dentro de la orngfi@oSin embargo, el progreso de la teoria
se ha visto limitado debido a que la mayor partéadevestigacion en aves continta girando
en torno a unos pocos temas histoéricos - comojpormo la evolucién del tamafio de nidada
en relacion a la disponibilidad de alimento -, edta ademas acotada a ciertos rangos
geograficos (Martin, 2004). En este sentido, serigy importante obtener una vision mas
amplia de las historias de vida de los organisming de explicar como se han generado las
estrategias que observamos en el presente; poplejeseria muy relevante avanzar en
nuestro entendimiento sobre la conexidn entre mjuoto amplio de atributos de historia de

vida, el comportamiento y la fisiologia, y presisrmenbientales de seleccion (Martin, 2004).

Una de las hipétesis que motivo el desarrollo da &=ria, y que aun hoy es motivo de
investigacién (e.g., Weimerskirch, 2007), propone t historia de vida de las aves marinas
evoluciono en respuesta a la distribucion del altmey a la disponibilidad de sitios para
establecer las colonias de reproduccion (Ashm@e1;1Huntet al, 1986; Ricklefs, 1990;
Weimerskirch, 2002). Las aves marinas que reprodume el ambiente pelagico (e.g.,
Procellariiformes) y aquellas que reproducen ercdata (e.g. Charadriformes) difieren
marcadamente en varios rasgos de historia de wio® cer el tamafio de la camada, la tasa
de crecimiento y la tasa de alimentacion de pich@Récklefs, 1990). Reproducirse en tierra
(ya sea en islas o en el continente) y alimentarseel mar, supone que los adultos
reproductores realicen viajes de alimentacibn maseoos extensos, dependiendo de los
requerimientos ecoldgicos de las especies y désfmuibilidad de recursos en el ambiente.
Por ejemplo, segun Ricklefs (1990) las aves maripakgicas presentan tasas de
alimentacion normalizadas de entre 1 y 1,5, misnttae en las aves marinas costeras
generalmente excede el valor de 3. Este atributenegeneral utilizado para explicar esta
dicotomia en las historias de vida de las avesmasu{Haney & Lee, 1994; Huat al, 1986),

debido a que en el mar el alimento se encuenttabdislo en parches, siendo altamente



impredecible en el espacio y en el tiempo (Ashmtd&1; Ricklefs, 1990), al menos a ciertas
escalas (Weimerskirch, 2007).

Las gaviotas son aves marinas predominantementerassque nidifican en colonias que
pueden llegar a presentar densidades altas (Creth&t2000; Chu, 1998; Escalante, 1970).
A diferencia de algunas aves marinas (e.g., albatrpetreles), las gaviotas presentan un
nivel importante de plasticidad en diversos ras@m®tipicos. Por ejemplo, tienen el
potencial de poner varios huevos, los cuales pusderariables en tamafio y numero entre
individuos y dentro de cada individuo a través tieinpo. A nivel mundial existen 44
especies del génetarus, que representan casi la totalidad de las 50 espde la familia
Laridae (Harrison, 1983). La mayor parte de estpe@es se distribuyen en el hemisferio
norte (Pierotti & Annet, 1991). Treinta y dos espsdaelarus se reproducen regularmente
en el continente americano, 22 en Norteamérica gnlBudameérica (Howell & Dunn, 2007).
Una de las caracteristicas particulares que distirgeste grupo de otras aves marinas es la
amplitud en el uso de los recursos. Por ejemplbabltat de nidificacidn de estas especies
puede comprender acantilados, bafiados, rocas,spleggetacion arbustiva y no arbustiva,
entre otros (e.g., Burger, 1974a; Burger, 1974bri@aBorboroglu & Yorio, 2004; Pierotti,
1982; Robertsoet al, 2001). En relacién a su ecologia tréfica las g se alimentan tanto
de peces, invertebrados marinos y terrestres,oash cle huevos, pichones e incluso adultos
de otras especies, basura de origen antropicoariescde la pesca y carrofia; presentan
también interacciones de cleptoparasitismo e inclagsechan” frutos de los arboles (Howell
& Dunn, 2007). Esta plasticidad en el uso de losnsos troficos, especialmente de la basura
y de los descartes pesqueros, ha motivado divesstglios que intentan evaluar sus
consecuencias a nivel individual y poblacional .(eyo & Furness, 2002; Oret al, 1996;
Yorio & Caille, 2004; Yorio & Giaccardi, 2002). Egeneral se postula que la utilizacién de
estos subsidios energéticos liberados por el hopdmieia tener un efecto significativo sobre
la inversion reproductiva, el desarrollo y la swpamcia (e.g., Brown, 1967; Howes &
Montevecchi, 1993; Kilpi & Ost, 1998), promoviendd incremento y la expansion
geografica de las poblaciones (Coulson & Couls®881 Giaccardet al, 1997; Yorioet al,
1998).



Objetivos e hipotesis

Las gaviotas son quizas uno de los grupos de a@ssestudiados a nivel mundial, y su
biologia ha sido extensamente analizada en relacgnecologia reproductiva (e.g., Behle &
Goates, 1957; Brown, 1967; Burger, 1974b; Coulsbmal, 1982; Dexheimer & Southern,
1974; Garcia-Borboroglat al, 2008; Harris, 1970; Kilpi & Ost, 1998; Kitayslet al, 1999;
Schreiber & Schreiber, 1980; Schreileral, 1979; Schreiber, 1970; Snow & Snow, 1967;
Velarde, 1999; Verbeek, 1986; Yoret al, 1998; Yorioet al, 1996a; Yorio & Garcia-
Borboroglu, 2002), alimentacion (e.g., Annett & rietd, 1989; Bertellotti & Yorio, 1999;
Coulson & Coulson, 1993; Chudzit al, 1994; Knoffet al, 2002; Murphyet al, 1984,
Pierotti & Annet, 1991; Samelius & Alisauskas, 19%lva et al, 2000; Smith & Carlile,
1993; Watanuki, 1992), distribucion (e.g., Burge983; Burger & Galli, 1987; Hanet al,
1981; Hunt, 1972; Kubetzki & Garthe, 2003; Ramo802 Raven & Coulson, 1997;
Schwemmer & Garthe, 2005; Sibly & McCleery, 1988] 8t al, 1995) y comportamiento
(e.g., Bertellotti & Yorio, 2000a; Bukacinski & Bakinska, 2000; Burger & Gochfeld, 1983;
Butler & Janes-Butler, 1982; Butler & Janes-Butl#983; Handet al, 1987; Montevecchi,
1978; Nelson, 1968; Schwemmer & Garthe, 2005; S&o8now, 1968). Sin embargo, una
sintesis de la informacién disponible, que perradgmenzar a entender la diversidad de las
historias de vida (y su posible evolucion por satat natural) en este grupo de organismos
aun no ha sido abordada. Con la intencién de dariorer paso en esta direccion, el presente
trabajo tiene como objetivo fundamental poner alpaudiversas predicciones de la teoria de
historia de vida para este grupo de organismos.

La primera hipotesis a ser evaluada propone quenganismos asignan los recursos que
adquieren del ambiente a distintas actividades tounen que ver con su supervivencia y
reproduccién y que compiten entre si por el usoest®s recursos. De esta forma el
incremento en algunas de estas actividades detmma reduccién en otras (Cody, 1966;
Roff, 1992; Stearns, 1992). Diversas prediccionesedta hipotesis han sido evaluadas
durante décadas. En diversas ocasiones se haadpayie estas predicciones son soportadas
por los datos empiricos; sin embargo, en diversasiones ocurre que los patrones esperados
de variacion no son detectados en la naturalezazig) 1999; vanNoordwijk & deJong,
1986). Es por eso que fue de interés evaluar atgdedas predicciones de esta hipotesis que
tienen que ver con la existencia de compromisore atistintos rasgos de historia de vida,

tales como el tamafo de nidada vs. el éxito desixip el tamafio de nidada vs. la

10



supervivencia de pichones, la fecha de inicio destauvs. el éxito de eclosion, la fecha de
inicio de puesta vs. la supervivencia de pichol@eduracion del periodo de incubacion vs. la

supervivencia de pichones, etcétera.

La segunda hipotesis de este trabajo plantea @qu® gue diversos atributos poblacionales
son el resultado de cambios en los rasgos de iastde vida de los individuos que las
componen es esperable que exista una relacion amipes tipos de rasgos (Cole, 1954).
Diversos estudios a nivel intra-especifico (e.goul€on et al, 1982; Huntet al, 1986)
proponen que la competencia por alimento podrigrgerue el desempefio reproductivo en
aguellas colonias mas grandes y mas densas sea. lBaneste sentido, este estudio predice
la existencia de correlaciones negativas entredarididad y la supervivencia de pichones y

entre el tamarfio de las colonias y su densidad giobia.

La tercera hipotesis se refiere al efecto del amibisobre la evolucion de las historias de vida
y propone que los organismos responden a la vaniaen el ambiente modificando sus
patrones de asignacion de recursos (vanNoordwileZong, 1986; Veerogt al, 2008). Por

un lado, Lack (1947) propuso que hacia altas Bgulos individuos ponen una mayor
cantidad de huevos. EI mecanismo propuesto por fieckjue dado que el largo del dia es
mayor en altas latitudes los individuos pueden agdiina mayor cantidad de tiempo a su
alimentacion. Otros mecanismos proponen que laatiatt de adultos hacia altas latitudes
tenderia a ser mayor dada la marcada estacionadidaelsas regiones, conduciendo a la
evolucion de una mayor inversion reproductiva ,(iampromiso entre supervivencia y
fecundidad; Jetzt al, 2008; Martin, 2004). Alternativamente, una mayaortalidad de
adultos podria reducir la densidad poblacionalemeamtando la disponibilidad de recursos
por individuo, permitiendo incrementar su esfuereproductor (Jetzet al, 2008). En
particular, dada la asociacion entre diversas besaambientales con la latitud, se predice
que @) la latitud se correlaciona con la inversion rejuativa, de forma tal que un menor
namero de huevos y/o huevos de menor tamafio sarag®s a bajas latitudes (i.e., “the
Tropical Clutch Reduction Paradigm”; Coopral, 2005; Jetzt al, 2008). b) Dado que los
periodos climaticamente favorables ocurririan héatias latitudes (Hansen, 1987), se espera
que la latitud se correlaciona con la fenologidadeeproduccion, de forma tal que un inicio
mas tardio de los eventos reproductivos es espdracia altas latitudes. Por otro lado, se
espera una duracién menor de los eventos reprgdadiacia altas latitudes debido a que la

duracién de los periodos climaticamente favorapliesdisponibilidad de alimento tienden a
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ser mas cortos hacia altas latitudes (Hansen, 19&dre et al, 2008; Wilks, 2006). d)
Debido a los mecanismos mencionados b)) predecimos ademas que la latitud se
correlaciona con el éxito de eclosion, siendo edperuna relacion negativa entre ambas

variables.

De acuerdo con las predicciones arriba planteddasbjetivos especificos de este trabajo
son: @) estudiar los patrones de co-variacion entre masigohistoria de vida de las especies
del génerd.arus que reproducen en el continente americaojoeyaluar como los rasgos de
historia de vida se relacionan con los parametoiagionales de las colonias reproductivas,
(c) analizar los cambios latitudinales en los rasdeshistoria de vida y en los atributos

poblacionales de las colonias reproductivas deggstero.

Metodologia

Colecta de datos

Se realiz6 una busqueda de articulos cientificosl@galabra clave “Larus” en las bases de
datos “ISI Web of Knowledge” y “The Searchable @mwological Research Archive

(SORA)", la cual resulté en un total de 2,500 refeias. A partir de la lectura del titulo se
seleccionaron 490 estudios, los cuales fueron dgmtas y revisados. La base de datos final
se elabor6 a partir de 73 articulos que contemitormacion relevante sobre los rasgos de

historia de vida y atributos poblacionales, pardotal de 15 especies del génkrsus

Los rasgos de historia de vida fueron clasificaglos@) medidas de inversion reproductiva
pre-eclosion: tamafio de nidada (numero de huevosigo) y volumen promedio de huevo
(Largo x Anché / I1*6.6); (b) medidas de inversién reproductiva post-eclostasa de
crecimiento de pichones (g/dia), éxito de eclosiddmero de pichones por huevo) y
supervivencia de pichones (nimero de volantoneshpevo y nimero de volantones por
pichon nacido); yd) fenologia: fecha de inicio de la puesta (diaajudi) y largo del periodo
de incubacién (en dias). Con el fin de tomar emtzukas diferencias entre hemisferios en la
fecha de postura de huevos, la fecha de inicicadauésta fue re-calculada (estandarizada)

como el niamero de dias a partir del comienzo dahalinvierno (i.e., 21 de junio en el
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hemisferio sur y 21 de diciembre en el hemisfedde). Debido a que la masa corporal no es
frecuentemente reportada en la literatura, se gauisatlas de tamafios corporales (Dunning,
2008) y para algunas especies se revisaron adicigatificos, de donde dicha informacion

fue extraida.

Por otro lado, dado que los atributos de histagi@ida suelen tener una importante influencia
sobre los parametros poblacionales, se ingresalmbase de datos los siguientes atributos de
las poblaciones: tamafo de la colonia (nimero dejgmreproductoras), densidad de nidos
(nidos/nf), posicién geografica de cada colonia (latitudoygitud geografica) y rango de
distribucién reproductiva de la especie (en %KnEsta Gltima variable fue tomada de
“BirdLife’s species datasheets” (http://www.bireibrg/).

Analisis de datos

Consideraciones previas

Los estudios en biologia comparativa basados emnration filogenética a nivel de especie
son los mas frecuentes debido principalmente a lgueconstruccion de las relaciones
evolutivas a este nivel también son las mas fraegserSin embargo, estudios recientes
sugieren que evaluar la informacion filogenéticaiveel poblacional podria aportar en gran
medida al estudio de la evolucién fenotipica (Nawivskiet al, 2004). Esto podria ser muy
relevante en aquellos casos -como en el presetudicsen los cuales la informacion a nivel
poblacional constituye la mayor proporcion de tdanformacion disponible. Por lo tanto,
los andlisis estuvieron enfocados en el estudimsi@atrones de co-variacion entre distintos
componentes de la historia de vida de los individdy@n los atributos de sus poblaciones a
dos niveles de organizacion diferentes: a nivekei$igo y a nivel poblacional. En total se
colecté informacion de 77 colonias reproductivas Lagus en Ameérica Fig. 1) que

corresponden a 15 especiBgy( 23).
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Figura 1. Mapa que muestra la posicion geogréfica de lasn@s agruparas por especie que fueron
analizadas en este trabajo.
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Figura 2. Hipétesis filogenéticas de las especidsy(de las poblacione®) obtenidas de Poret al.
(2005) y editadas tomando en cuenta la identidddslespecies y poblaciones. Las poblaciones en la
filogeniab fueron abreviadas de la siguiente manera: Linaais maculipennistmod: L. modestus
Lsco:L. scoresbii Latr: L. atricilla, Lpip: L. pipixcan Latl: L. atianticus Lhee:L. heermanij Ldel: L.
delawarensisLocc: L. occidentalis Ldom: L. dominicanusLmar: L. marinus Larg: L. argentatus
Lcal: L. californicus Lgla: L. glaucesceny Lhyp: L. hyperboreusLos nuameros al final de cada
abreviatura fueron puestos arbitrariamente pargift@r a cada poblacion.
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Antes de realizar los analisis estadisticos quietalan mas adelante, todos los datos fueron
transformados por el método de Box-Cox (1964) cbrfire de mejorar la linealidad,
normalidad y homogeneidad de varianzas. Esta tranation busca una solucion general
para una familia de transformaciones comunmentzadas (entre las que se encuentran,
Logg, X2, x4, entre otras) que consiste en calcular un parartetibda X) que maximiza la
estimacion por méaximo de verosimilitud de la fumc{#* — 1)\ para valores de+ 0 o Logy

para valores de = 0.
Control del efecto del tamafio corporal

Dado que la masa corporal es una variable queagpeétticamente todos los atributos de un
organismo, desde su bioquimica hasta su ecologiam(8t-Nielsen, 1984) es importante
controlar su efecto, particularmente en estudiogat@cter comparativo. Para remover el
efecto del tamafo corporal se calcularon los residde una regresion generalizada por
minimos cuadrados (“generalized least squares”,)@h8e los rasgos de interés y el tamafio
corporal, mientras se controla la no independesstadistica en la masa corporal dada por la
historia evolutiva (Pagel, 1999).

Es importante notar que esto Ultimo no implica dpe residuos que se computan sean
filogenéticamente independientes. Revell (2009¢riles este procedimiento estadistico para
corregir por el tamafo corporal en estudios compaade la siguiente manera: primero se
calcula la matriZC (matriz de varianza-covarianza filogenética), dascribe las covarianzas

esperadas y que provee la estructura del errorlpanasa corporal en el modelo lineal. Esta
matriz fue estimada a partir de nuestra hipéotekigenética bajo un modelo Browniano de

evolucion (i.e., bajo una tasa constante de ewva)ciPosteriormente se estiman los

coeficientes de regresion entre el rasgo de inteetsamario corporal de la siguiente forma:
r=y-Xb

dondeb es un vector que contiene las estimaciones panmagncuadrados de la pendiente y
el intercepto g es el vector del rasgo de interés para todasolblsgiones (0 especies).es
una matriz den x 2 que contiene una columna de unos y otra colucamalos datos de

tamanfo corporal. Finalmente se calcula el vectoesdieluos:

b=(x'c*x)*x'Cly
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Estos residuos fueron posteriormente utilizadosiremétodo filogenéticamente informativo
para eliminar el efecto de las relaciones evolgtivanto a nivel de las poblaciones como de

las especies, como se describe mas adelante.
Control del efecto de la filogenia

La informacién de la historia evolutiva de las esp® deLarus en América proviene de una
hipotesis filogenética realizada a partir de unlisisdBayesiano de ADN mitocondrial
publicado por Ponst al. (2005). El largo de rama de esta filogenia, em&io Newick, fue
obtenido directamente del primero de estos autdtasm tomar en cuenta las poblaciones
como unidad muestral (en el andlisis a nivel pablad) se editdé el arbol filogenético
incorporando cada poblacion de la siguiente marf@yaara representar en una filogenia el
tiempo de divergencia entre poblaciones, se toméndeera arbitraria la cuarta parte del
tiempo de divergencia entre el ancestro comun [@s @bpecies filogenéticamente mas
préoximas L. hyperboreus L. glaucescend).0033); b) con esta informacion (0.0008 como
el tiempo de divergencia entre poblaciones) senstoayd la hipotesis filogenética de Pats
al. (2005) agrupando a las poblaciones como politongiassu correspondiente rama
especificgdFig. 2b). Las politomias fueron resueltas mediante un deétdeatorio descrito en
Paradiset al.(2004). De esta manera se pudo representar efilagenia toda la informacién

a escala poblacional.

Para incorporar la informacion filogenética enr@lesis de los patrones de co-variacion entre
rasgos de historia de vida se utiliz6 un métodugéhéticamente informativo. Este tipo de
métodos son una poderosa herramienta para teatganéralizacion de hipotesis en ecologia
evolutiva (Felsenstein, 1985). Las especies dedererde un ancestro comun lo que
determina la existencia de una estructura jerédageicdicha relacion. Por lo tanto, si se toma
al azar un par de especies de una filogenia, ésiaseran independientes. Es decir, la
naturaleza jerarquica de las relaciones evolufwasupone la existencia de no independencia
estadistica, incrementando la tasa de error de ITipelsenstein, 1985; Garlared al, 1992;
Niewiarowski et al, 2004; Stearns, 1992). Este problema fue por pamez analizado en
profundidad por Felsenstein (1985) quien propusmélodo de contrastes independientes
para tomar en cuenta las relaciones entre las iespeic estudios comparativos. El analisis
consta de cuatro pasos) gncontrar en la filogenia dos especies que caempam ancestro
comun, b) computar el contraste como la diferencia en dbrveel rasgo entre las dos

especies,d) remover ambas especies del arbol dejando a sstamccomirk como una
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especie asignandole un nuevo valor del caractardgtalles sobre el calculo del valor del
caracter para el ancestro comdeconsultar Felsenstein, 1985)) prolongar el largo de rama
en el ancestro comdq afiadiendo el largo de rama de las especies guenfuemovidas en
(c). Estos pasos se repiten hasta que el numero pkxies en el arbol sea uno. Este

procedimiento produce-1 contrastes si el nimero de especies (0 poblesjariginal es.

Desde el desarrollo del método de contrastes imdiigetes ha habido un gran esfuerzo por
desarrollar nuevos métodos y mejorar los ya existenHoy en dia hay numerosos
procedimientos disponibles para eliminar los efecfdogenéticos: modelos lineales
generalizados (Martins & Hansen, 1997), estimacida ecuaciones generalizadas
("generalized estimating equations, GEE", Paradi€l&ude, 2002), simulaciones Monte
Carlo (Martins & Garland, 1991), modelos mixtos é&signos (Lynch, 1991), entre otros. En
el presente estudio, sin embargo, se escogié ebdméte contrastes independientes
(Felsenstein, 1985) para tomar en cuenta el ef#et@a historia evolutiva, debido a que es
estadisticamente muy robusto y es el mejor compitende todos los métodos existentes
(Clobert et al, 1998; Garlandet al, 1992; Harvey & Pagel, 1991). Ademas, cuando la
topologia y el largo de rama estan disponiblesé&bdo de contrastes independientes es con
el que se obtiene el mejor desempefio, mayor postadistico y mejores estimaciones
(Martins & Garland, 1991).

Es esperable que la diferencia entre los rasgossgecies hermanas sea proporcional al
tiempo de divergencia, lo que sugiere que la madrmite los contrastes es proporcional al
largo de las ramas (Garlaret al, 1992). Por lo tanto los contrastes fueron obtenid
estandarizando el largo de rama mediante el mé&edGrafen (1989). Este método utiliza
técnicas de maximo de verosimilitud para estimaparametrorfo) que indica la potencia a
la cual deberia ser elevado el largo de todas dasas (Garlandet al, 1991). Esta
estandarizacion fue realizada en el momento dellealtos contrastes independientes. Los
contrastes independientes carecen de dimensiodajida signo es arbitrario, lo cual pone
restricciones al momento de correlacionar paresaigrastes, por lo cual las regresiones
fueron hechas “desde el origen” (Garlatal, 1992).

Andlisis estadisticos y software

El andlisis de los patrones de co-variacion a rdeekspecie y a nivel poblacional fue similar.
Todas las variables en la base de datos fueromréas mediante la media por especie en el
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caso del andlisis a nivel especifico, y del misnamlonpara cada colonia reproductiva en el
analisis a nivel poblacional. Para evaluar la cgaggn entre &) rasgos de historia de vida,
(b) rasgos de historia de vida y atributos poblagoge() atributos poblacionales, se
ajustaron modelos lineales (MLs) entre pares dabias, removiendo el efecto de la masa
(mediante GLS) y de la filogenia (mediante andliEscontrastes independientes). Utilizamos
MLs ya que son una herramienta corriente a la Herastudiar patrones de variacion entre

atributos fenotipicos (ver Pagel, 1999).

Por otro lado, es importante tomar en cuenta quelé&ion entre los atributos fenotipicos
también podria afectar la evolucion de las histoda vida. Para ello se utilizé6 el método
filogenético por minimos cuadrados generalizaddSL& mediante el cual se evaluaron
modelos de regresion multiple. EI método PGLS es alternativa al uso de contrastes
independientes (Pagel, 1999) dado que, entre wéraajas, permite incorporar otros modelos
de evolucién a través de la estructura de cordgladilogenética (matriz de varianza-
covarianza) (Paradis, 2006). Debido a que la basalalos presenta algunos vacios de
informacion, solo fue posible analizar los patrowes co-variacion solo entre rasgos de
historia de vida a nivel especifico. Los modelosatgesion fueron calculados separadamente
para cada rasgo de historia de vida como la varidependiente y el resto de los rasgos de
historia de vida como las variables independiersiesnpre y cuando los modelos analizados

tuvieran sentido bioldgico.

Para escoger el modelo de regresion que mejor ideskas observaciones se utilizo el
procedimiento ddackward stepwiséeste método consiste en construir un modelo cstmpl
y paso a paso reducir el nimero de variables lopgstdarnos con el mejor modelo. Para ello,
se utilizo el Criterio de Informacion de Akaike oICA (Akaike, 1973). De manera
complementaria se utilizé el método 4AIC donde se compararon los valores de AIC de
cada modelo con aquel que presentd menor valor I@e(Burnham & Anderson, 2002):
AAIC = AIC; - AlCnn, donde AlGes el valor de AIC para el modelg AIC, es el valor de
AIC del modelo que presenté el menor valor de AIC.

Si bien las variables ambientales no son heredaed sentido genético convencional, los
organismos nacen en un contexto de condicioneseaaleés que fueron experimentadas por
sus padres (Garlanet al, 1992). Esto podria ocasionar que las variableSieatales co-
varien con los atributos fenotipicos, por lo cus kfectos filogenéticos también fueron
removidos de la latitud (Garlarad al, 1992; Rezendet al, 2004).
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Para una mayor claridad en la visualizacion e pnétacion de los resultados de manera
grafica, y con la intencion de visualizar la refacireal entre las variables, los datos son
presentados sin transformar. Ademas fue ajustadacurva suavizada (‘smoothing”) para
observar patrones generales de asociacion entvatdiables. Por otro lado, los resultados de
los modelos lineales: pendient&” y p-valor, son presentados a partir de los datos
transformados. El andlisis de los datos fue reddizaon el software R (R, Development Core
Team 2010). Para calcular los residuos y asi ffiktatamafno corporal mediante GLS se
utilizé una modificacion del cédigo provisto porve# (2009) para tomar en cuenta los datos
no disponibles (NA") en la base de datos. Para realizar el andlisigeinético se utilizo el
paquete especifico “ape” -analisis de contrastdspendientes, calculo de mat@zy PGLS-
(Paradiset al, 2004). Para evaluar la significancia estadistiealos modelos lineales, la
probabilidad de error de tipo | se fij0 arbitrariame en 5% y se interpreta como

marginalmente significativa hasta el 10%.

Resultados

Relaciones alométricas en rasqgos de historia deweh atributos poblacionales

El tamafio corporal presenté una correlacion pasiisignificativa con rasgos de inversion
reproductiva y fenologia, tanto al nivel poblacioc@mo especifico. Aquellos individuos con
mayor tamafio corporal mostraron una tendencia arpmds huevos y de mayor tamafo, a
presentar un periodo de incubacién mas largo yeasgs pichones crezcan mas rapidamente
(Figs. 3y 4, Tabla 1. Sin embargo, cuando se remueve el efecto dedagiones
filogenéticas, se observa que solo el volumen pdionge huevo varié positivamente con el
tamafio corporal a nivel poblacional, mientras quaieel de especie tanto el volumen
promedio de huevo como el tamafio de nidada varjositivamente con el tamafio corporal
(Tabla 1). Ademas, a este Udltimo nivel se encontré0 unaci@ia negativa entre la
supervivencia de pichones, medida como el nimereotitones por pichdn, y el tamafio

corporal Tabla 1).
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Figura 3. Relacién entre el volumen promedio de huevo, eiode de incubacion y la tasa de

crecimiento de pichones con el tamafio corporalival poblacional (analisis convencionales).
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Por otra parte, el tamafio corporal también se lemio;d con algunos atributos
poblacionales, pero estas correlaciones fuerondgikrtadas en los analisis convencionales y
al nivel de organizacion poblacional. En particuke observo que tanto el tamafio de las
colonias como la densidad de las mismas variantimagente con el tamafio corporé&id.

5, Tabla 1).

Tabla 1. Patrones de variacion entre el tamafio corporasgas de historia de vida y atributos

poblacionales en ambos niveles.

Analisis a nivel poblacional Analisis a nivel especifico

pendiente R2 p-valor N pendiente R2 p-valor N
Rasgos de historia de vida
(analisis convencionales)
Tamano de nidada + 0.005 0.589 62 + 0.212 0.132 12
Volumen promedio de huevo + 0.940 <0.001 15 + 0.938 <0.001 11
Fecha de inicio de puesta + -0 0.986 24 -0 0.071 0.489 9
Periodo de incubacion + 0.557 0.008 11 + 0.517 0.069 7
Tasa de crecimiento de pichones  + 0.577 0.029 8
Pichones por huevo 0.012 0.596 26 0.002 0.909 9
Volantones por huevo 0.022 0.646 12 + 0.005 0.865 8
Volantones por pichén 0.055 0.348 18 0.026 0.678 9
Rasgos de historia de vida
(analisis filogenéticos)
Tamano de nidada + 0.001 0.786 61 + 0.333 0.049 11
Volumen promedio de huevo + 0.826 <0.001 14 + 0.849 <0.001 10
Fecha de inicio de puesta -0 0.001 0.864 23 + 0.186 0.246 8
Periodo de incubacion -0 0.009 0.785 10 -0 0.075 0.552 6
Tasa de crecimiento de pichones  + 0.028 0.69%4 7
Pichones por huevo 0.012 0.598 25 0.178 0.259 8
Volantones por huevo -0 0.956 1 0.030 0.680 7
Volantones por pichén 0.039 0.429 17 0.411 0.063 8
Atributos poblacionales
(analisis convencionales)
Tamano de colonia 0.098 0.027 50 0.171  0.181 12
Densidad de nidos 0.371  0.021 14 0.109 0.523 6
Rango de distribucion + 0.016 0.789 7
Atributos poblacionales
(analisis filogenéticos)
Tamano de colonia 0.02  0.331 49 0.167 0.187 11
Densidad de nidos 0.006 0.799 13 0.110 0.521 5
Rango de distribucion 0.116 0.456 6
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Figura 5. Relacion entre el tamafio de la colonia y la dewkide nidos con el tamafio corporal, a

nivel poblacional (analisis convencionales).
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Co-variacion entre rasgos de historia de vida

En la literatura revisada en este trabajo la tasardcimiento de pichones fue raramente
reportada, por lo que este rasgo no pudo ser anasid en los analisis de los patrones de co-

variacion entre rasgos de historia de vida.
Esfuerzo reproductivo, éxito de eclosion y supendia de pichones

Al nivel de especie se detectd que aquellas parea®ductivas que ponen mas huevos
presentan un menor éxito de eclosidialfla 2). Sin embargo, el éxito de eclosion de los
individuos que ponen huevos de mayor tamafo temd&r mayorfablas 2, 3 y 4. Es decir,

el éxito de eclosion tiende a incrementase cuaasimidadas son mas pequefas y cuando el
volumen de huevos es mas grande. Por otra pari@méns niveles el tamafio de la nidada
presentd una relacién positiva con la supervivedeipichones medida como el nimero de

volantones por huevdébla 2).
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Tabla 2. Patrones de co-variacion entre rasgos de histeriada en ambos niveles.

Andlisis a nivel poblacional Anadlisis a nivel especifico

pendiente R2 p-valor N pendiente R2 p-valor N

Esfuerzo reproductivo y supervivencia

Tamano de nidada vs. Pichones por huevo - 0.026 0.470 21 - 0.748 0.006 7
Tamano de nidada vs. Volantones por huevo + 0.494 0.035 8 + 0.623 0.035 6
Tamaio de nidada vs. Volantones por pichén - 0.102 0.246 14 + 0.086 0.444 8
Volumen promedio de huevo vs. Pichones por huevo - 0.197 0.270 7 + 0.483 0.083 6
Volumen promedio huevo vs. Volantones por huevo + ~0 0989 5
Volumen promedio huevo vs. Volantones por pichén + 0.003 0.914 6
Fenologia y supervivencia

Fecha de inicio de puesta vs. Pichones por huevo - 0.011 0.747 11 - 0.462 0.093 6
Fecha de inicio de puesta vs. Volantones por huevo - 0.157 0.437 5
Fecha de inicio de puesta vs. Volantones por pichon + 0.001 0.954 5 - 0.083 0.490 7
Periodo de incubacion vs. Pichones por huevo + 0.197 0.378 5
Periodo de incubacion vs. Volantones por pichon + 0.599 0.041 6
Esfuerzo reproductivo y fenologia

Tamano de nidada vs. Fecha de inicio de puesta - 0.081 0.198 21 + 0.450 0.069 7
Tamaio de nidada vs. Periodo de incubacion + 0.075 0.445 9 - 0.119 0.450 6
Volumen promedio de huevo vs. Fecha de inicio de puesta - 0.510 0.071 6 + 0.076 0.509 7
Volumen promedio de huevo vs. Periodo de incubacion - 0.161 0.431 5 - 0.002 0.926 6

Fenologia, éxito de eclosion y supervivencia dagies

Al nivel especifico, aquellas parejas reproductayas iniciaron mas tarde la puesta de los
huevos tendieron a presentar un menor éxito deiéal@rablas 2, 3 y 4. Ademas, aquellas

especies cuyo periodo de incubacion es mas pralor@sentaron una mayor supervivencia
de pichones (medida como numero de volantonesipbém) que las especies con periodos

de incubacion mas cortosgblas 2, 3y 3.
Esfuerzo reproductivo y fenologia

Los analisis a nivel poblacional sugieren una ¢acién negativa entre la fecha de inicio de
puesta de huevos y su volumen, es decir, que cuadddarde comienza el periodo de puesta
menor es el volumen de los huevdsilfla 2). A nivel especifico, los analisis sugieren una
correlacion positiva entre la fecha de inicio ytahafio de la puesta, es decir, cuanto mas

tarde comienza el periodo de puesta mayor es afiahe la nidadar@bla 2).
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Tabla 3. Modelos para explicar los patrones de variacioresgos de historia de vida que presentaron
mejor ajuste durante el procesoStepwiseLos modelos son presentados ordenados de acadodo
valores de AIC. Se destacan en negrita aquell@sesadeAAIC menores a 2. Con * se muestran los
modelos seleccionados segun el criterio de AlCfugoon tomados en cuenta aquellos modelos nulos
seleccionados por el criterio de AIC. Abreviaturad: pichones por huevo; P2: volantones por
pichon; vprom: volumen promedio de huevo; tnid: dém de nidada; perin: periodo de incubacion;

inip: fecha de inicio de puesta.

Modelos AIC AAIC
SUPERVIVENCIA

L1 ~ vprom + tnid + inip* -26.22 0

L1 ~ vprom + tnid + inip + perin -25.07 1.15
P2 ~ vprom + perin* -10.48 0

P2 ~ vprom + inip + perin -8.72 1.76
P2 ~ vprom + tnid + inip + perin -6.76 3.72
FENOLOGIA

perin ~ vprom + inip* 182.62 0
perin ~ vprom + tnid + inip 184.61 1.99
inip ~1 -80.68 0
inip ~ tnid -80.59 0.09
inip ~ vprom + tnid -79.14 1.54
ESFUERZO REPRODUCTIVO

tnid ~1 31.02 0
tnid ~ inip 31.10 0.08
tnid ~ inip + vprom 32.62 1.60
vprom ~ 1 11.07 0
vprom ~ inip 12.86 1.79
vprom ~ inip + tnid 14.38 3.31

Co-variacion entre rasgos de historia de vidaipu@ins poblacionales

A nivel poblacional, se observé que las parejasorptivas de las colonias mas grandes y
mas densas tienden a poner una mayor cantidaded®ipor nido que aquellas parejas de
colonias mas pequefias o0 menos denkalsld 5). Ademas, las colonias mas grandes tienden
a presentar un éxito de eclosion mayor que lasn@domas pequefia3gbla 5). A nivel

especifico, se observé que el volumen promedioudedise correlaciond negativamente con

el rango de distribuciérm@abla 5).
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Tabla 4. Parametros estimados de los modelos seleccionBdasquellos modelos donde el criterio

de AIC selecciono el modelo nulo se muestran ledicdentes del segundo mejor modelo.

Coeficientes  p-valor N
SUPERVIVENCIA
Exito de eclosion 6
Intercepto 0.006 0.815
Volumen de huevo 0.141 0.018
Tamano de nidada -0.013 0.154
Fecha inicio de puesta -62.583 0.053
Volantones por pichén 7
Intercepto 0.132 0.284
Volumen de huevo 0.260 0.040
Periodo de incubacion 0.000 0.054
FENOLOGIA
Periodo de incubacion 7
Intercepto 56761.000 0.613
Volumen de huevo -92231.000 0.313
Fecha inicio de puesta 83510251.000 0.211
Inicio de fecha de puesta 7
Intercepto 0.000 0.817
Tamarfio de nidada 0.000 0.266

Relacién entre atributos poblacionales

Al nivel poblacional se observé que las colonias grandes presentaron mayores densidades
de nidos (Pendiente: +2R0.220, p-valor= 0.091, n= 13), mientras que aehéspecifico no

se detect6 ninguna esta relacion entre atributblpionales.
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Tabla 5. Patrones de co-variacion entre rasgos de higierigda y atributos poblacionales en ambos

niveles de organizacion.

pendiente R2 p-valor N

Nivel poblacional

Tamarfio de nidada vs. tamano de colonia + 0.083 0.069 40
Volumen promedio de huevo vs. tamano de colonia + 0.076 0.509 7
Fecha de inicio de puesta vs. tamano de colonia + -0 0.975 17
Periodo de incubacion vs. tamaiio de colonia - -0 0978 6
Pichones por huevo vs. tamano de colonia + 0.188 0.073 17
Volantones por huevo vs. tamano de colonia + 0.001 0.939 9
Volantones por pichoén vs. tamaio de colonia - 0.004 0.832 14
Tamarfio de nidada vs. densidad de nidos + 0.316 0.072 10
Nivel especifico

Tamano de nidada vs. tamano de colonia - 0.089 0.374 10
Volumen promedio de huevo vs. tamarno de colonia - 0.003 0.896 7
Fecha de inicio de puesta vs. tamafo de colonia -0 0.150 0.343 7
Periodo de incubacion vs. tamaiio de colonia - 0.038 0.675 6
Pichones por huevo vs. tamano de colonia - 0.022 0.724 7
Volantones por huevo vs. tamaro de colonia + 0.101 0.487 6
Volantones por pichén vs. tamaiio de colonia ; 0.050 0.563 8
Volumen promedio de huevo vs. rango de distribucion ; 0.914 0.001 6
Fecha de inicio de puesta vs. rango de distribucién - 0.104 0.533 5
Pichones por huevo vs. rango de distribucion - 0.501 0.115 5

Tendencias latitudinales en rasgos de historiaa®eywatributos poblacionales

La fenologia de la reproduccion varié con la latjtuanto a nivel poblacional como
especifico. A nivel poblacional, se observo questigs colonias que habitan en latitudes mas
altas tienden a iniciar el periodo de puesta de/dsuends tardiament&dbla 6). A nivel
especifico, se observo que las especies que ocark@itudes mayores tienden a presentar
periodos de incubacion mas prolongados y un meribo ée eclosion Tabla 6). Los
atributos poblacionales no mostraron ninguna réftasignificativa con la latitud a ninguno

de los dos niveles analizaddabla 6).
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Tabla 6. Patrones latitudinales en rasgos de historia da vi atributos poblacionales una vez

removidos los efectos filogenéticos y el tamafiporl.

Analisis a nivel poblacional Analisis a nivel especifico

pendiente R2 p-valor No. Pob. pendiente R2 p-valor No. Spp.

Rasgos de historia de vida

Tamanio de nidada - 0.007 0.533 61 + 0.154 0.206 11
Volumen promedio de huevo - 0.096 0.261 14 - 0.221 0.145 10
Fecha de inicio de puesta + 0.572 <0.001 23 -0 0.095 0.421 8
Periodo de incubacion - 0.002 0.902 10 + 0.868 0.002 6
Tasa de crecimiento - 0.062 0.552 7

Pichones por huevo - 0.001 0.869 25 - 0.621 0.012 8
Volantones por huevo + -0 0.973 1 - 0.271 0.186 7
Volantones por pichon - 0.003 0.833 17 + 0.078 0.467 8

Atributos poblacionales

Tamafio de la colonia + 0.033 0.205 49 - 0.242 0.104 11
Densidad de nidos + 0.019 0.636 13 + 0.024 0.769 5

Rango de distribucion + 0.280 0.222 6

Discusion

Este trabajo analizé coémo un grupo de organismesntayormente presenta habitos de vida
generalistas y oportunistas asigna sus recursogyé&imes, que en muchos casos estan
influenciados por actividades humanas, entre dostimasgos de historia de vida. De esta
forma, se pretende avanzar en la comprension dsvdaucidon de un género sumamente
particular de aves, a través de la evaluacion das/predicciones de la teoria de historias de
vida. Especificamente, se evalué la variacion eninkersion parental, la fenologia

reproductiva, el desarrollo de las crias, el égitoeclosion y la supervivencia de pichones.
También se exploré la relaciéon entre todos estgosay diversos atributos poblacionales, asi

como la presencia de patrones latitudinales en amiguntos de datos.
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Relaciones alométricas en rasgos de historia deweh atributos poblacionales

El tamafio corporal esta estrechamente relacionadaistintos rasgos de historia de vida
como ser la supervivencia adulta y la fecundidad,fdnologia de la reproduccion, la
supervivencia y el desarrollo de las crias, entresqBennett & Owens, 2002; Bluewests
al., 1978; Hone & Benton, 2005; Rakhal, 1975; Saether, 1989; Sagar & Horning Jr, 1998;
Stearns, 1992). Por lo tanto, el tamafio corporadpuser considerado una variable
fundamental para entender la variacion en los sasigohistoria de vida (Foet al, 2001;
Wikelski, 2005). A manera de ejemplo, ser grandedpuincrementar la defensa contra
depredadores, el éxito de depredacion, el rangenpiatl de tamafio de presas, y la habilidad
competitiva intra e inter-especifica, entre otrastgjas (Hone & Benton, 2005). Sin embargo,
ser grande también puede presentar desventaja® semun incremento en el tiempo de
desarrollo (y por tanto en la probabilidad de deépcegn de pichones), un aumento en los
requerimientos alimenticios y una menor capacidadrespuesta adaptativa a cambios
repentinos en el ambiente debido a los mayoregptiergeneracionales (Ballaneeal, 1997;
Hone & Benton, 2005). La economia entre estos sgstweneficios determina en que medida

el tamafio corporal afecta la evolucion de las hesdale vida de los organismos.

Dentro de este contexto, es de esperar que logidods mas grandes tengan una mayor
capacidad de adquirir y almacenar nutrientes geendividuos mas pequefios, y que por
tanto, puedan destinar mas recursos a la produde@ma mayor cantidad de huevos (e.g.,
Bennett & Owens, 2002; Bonnet al, 2003; Camargaet al, 2005; Lack, 1947, , 1948;

Liddecke, 2002). En este sentido, los analisigédi@ticamente informados mostraron que
para el génertarus existe una correlacion positiva entre el tamafimidada y el volumen

promedio de los huevos con el tamafio corporal. ¢ lado, se detectd una relacion
negativa entre la supervivencia de pichones yrehi® corporal al nivel especifico, lo cual
podria deberse a un incremento en la duracion sleti@pas tempranas del desarrollo al
aumentar el tamafio corporal. Es decir, individudss mgrandes producirian pichones de
mayor tamafno al nacer lo cual implica un mayor tierde desarrollo de dichos pichones. La
probabilidad de depredacion intra y/o inter-espegiy la mortalidad por factores climaticos
adversos (e.g., tormentas, altos niveles de magafre otros) podrian incrementarse
conduciendo a una disminucion de la superviveneiapithones. En linea con esto, los
analisis convencionales a ambos niveles de orgddizandicaron la existencia de una

correlacion positiva entre la duracion del peridédncubacion y el tamafio corporal.
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La variacién entre el tamafio corporal y la sup@woia de pichones (volantones) ha sido
estudiada por Saether (1989), quien analizé comia leasupervivencia adulta y de juveniles
de las aves de Europa. Aunque este autor no codéside efectos filogenéticos, sus

resultados indicaron que tanto la supervivenciamdeiduos juveniles como adultos presenta
una relacion positiva con el tamafio corporal. Eliais de Saether (1989) fue realizado en
una amplitud taxonémica mas importante que la dedgnte estudio, lo cual podria explicar
las diferencias con nuestros resultados. Es edpegale algunos patrones de co-variacion
entre rasgos de historia de vida se expresen dermanas marcada a ciertos niveles y

ademas pueden ser diferentes dependiendo del amadmico (Bennett & Owens, 2002).

En referencia a los atributos poblacionales, laciéh entre densidad poblacional y el tamafio
corporal ha sido explorada para varios grupos dmaes por Damuth (1981; 1987). Este
autor observo que la densiddd) (se relaciona negativamente con el tamafio cordfatie

la siguiente formab-W?°">. Sin embargo, Brown & Maurer (1987) y Marqettal. (1995)
analizaron datos empiricos de aves, y de mamiéeogertebrados marinos, respectivamente,
y notaron que las especies de tamafio intermedigsemi@ian mayores densidades
poblacionales. En este trabajo se observé quecwlerado a lo predicho por Damuth (1981,
1987), tanto el tamafio de las colonias como suidkshse relacionaron negativamente con la
masa corporal. Sin embargo, mas alla del ajustéfisigtivo del modelo lineal, la inspeccién
visual de los datos no transformados (ver curvavizada en laFig. 5 sugiere que, de
acuerdo a lo planteado por Brown & Maurer (198@)dénsidad de nidos presentaria un

maximo hacia tamafios corporales intermedios.

Co-variacion entre rasgos de historia de vida

En general, los estudios de historia de vida emtgs/postulan que el tamafio de nidada para
estas especies es de 3 huevos (Monaghaal, 1998; Nageret al, 2001), lo que parece
confirmarse en el presente estudio (2.58 + 32,62 colonias). No obstante, existe cierto
grado de variacion inter-especifico en este awibya que el mismo oscildé entre 1.13 (
modestusy 2.74 (. marinud huevos por nido. Ademas, los resultados obtenaogste
trabajo sugieren que la reduccion en el éxito desem al incrementarse el tamafio de nidada
podria ser una consecuencia del incremento enikista variable, debido a que la calidad de
los huevos y/o la habilidad para su cuidado puedwee afectados (Bentaet al, 2005;
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Gillespie et al, 2008; Nageret al, 2001). En este trabajo el éxito de eclosion devbsi
tiende a ser menor en nidadas mas grandes, sirrgmlea supervivencia de pichones tiende
a incrementarse. Una posible explicacion para estaltado es que exista una marcada
diferencia en la obtencion de recursos del ambientee parejas reproductivas. Aquellas
parejas que tienen mayor capacidad para consdgnerdo, podrian ser capaces de producir
mas huevos y también lograr mayores valores dengupacia de los pichones que nacen.

La disponibilidad de alimento ha sido uno de latdees mas aceptados para explicar la fecha
de comienzo de la temporada de reproduccion enal@s marinas y el desempefio
reproductivo en general (e.g., Hunt & Hunt, 197&ck, 1947; Martin, 1987; Schroedsral,
2009). A nivel intra-poblacional generalmente sesemba un declive del desempefio
reproductivo conforme avanza la temporada. Por@mgnalgunos rasgos como el tamafio de
nidada y el éxito de eclosion decrecen en agu@éasjas que comienzan mas tarde su
reproduccién (e.g., Garcia-Borborogitial, 2008; Hiomet al, 1991; Sydemast al, 1991).

Sin embargo, para nuestro conocimiento, a la fechaxiste ningin analisis desarrollado en
aves marinas que haya evaluado la relacion entne essgos a los niveles de organizacion
abordados en el presente trabajo. En este seridge combinan los resultados a nivel
poblacional y especifico, se observa que los osgawsé que se reproducen mas tardiamente
producen mas huevos (nivel especifico) pero de ntanwafio (nivel poblacional), y por tanto
presentan una menor tasa de eclosion (nivel espEciEn linea con esto, se observé que los
huevos mas pequefios presentan una menor tasa asorec(nivel especifico). Estos
resultados concuerdan con lo que se denomina tegi@ade dispersion del riesgo” (Boer,
1968). Esta estrategia implica que al aumentaatabilidad ambiental (e.g., disponibilidad
de alimento o condiciones climaticas) y/o el riedgadepredacion, los organismos regulan el
esfuerzo reproductor con el fin de disminuir laiaaza en su adecuacion biolégica (Lampert
& Linsenmair, 2002; Nielsert al, 2008; Olsen & Vgllestad, 2003; Stearns, 1992)002.

En el caso particular del presente estudio, sei@@doponer que un retraso en el comienzo de
la temporada reproductiva (debido a condicionesiemdiles adversas) podria producir un
incremento en el tamafio de nidada pero reduciehdollenen de los huevos, lo que si bien
disminuye el éxito de eclosién, podria aumentapiababilidad de que alguno de los
descendientes llegue al estado adulto. Ademagdiaccion del tamafio de huevo supone el
nacimiento de pichones con menor tamafio corp@skuales necesitarian menor cantidad de
recursos y tiempo para crecer y desarrollarseydd podria ser también ventajoso cuando la

temporada reproductiva comienza mas tardiamente.
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Finalmente, periodos de incubacibn mas prolongaumdrian dar lugar a una mayor
supervivencia de pichones debido a que en gergetahbyitud de este periodo esta asociada
positivamente con el grado de madurez al nacee(Ni@54). Segun postula Hotker (1998) un
mayor riesgo de mortalidad en la fase de huevoidded un periodo de incubacion mas
prolongado, podria ser compensado con un desamdforapido del neonato, conduciendo a
los individuos a una disminucion en la mortalidathrid de pichones (i.e., mayor
supervivencia). Los resultados de este trabajocamdique a nivel de especie existe una
relacion positiva entre el periodo de incubacidia gupervivencia, medida como el nimero
de volantones por pichdn. Este resultado permiteyaapen parte lo predicho por Hotker
(1998). Sin embargo, el mecanismo planteado per astor para explicar la relaciéon entre
tiempo de incubacion y mortalidad diaria de pictsone pudo ser evaluado en este estudio

por falta de datos sobre la tasa de desarrolloctheipes.

Co-variacion entre rasgos de historia de vidaipatins poblacionales

El nimero de descendientes que se producen enevadto reproductivo debiera tener un
efecto sobre la cantidad total de descendenciaagjar los individuos y por tanto sobre los
parametros poblacionales (Mysteretl al, 2003; Yoccozet al, 2002). Sin embargo, la
relacion entre el tamafio y la densidad de las @doy el tamafio de nidada ha sido un tema
poco abordado en estudios de aves (Brown & BrowAg)L Algunos estudios indican una
falta de correlacion entre el tamafo de la nidadal yamafo de las colonias (Brown &
Brown, 1996; Kasprzykowski, 2007), en tanto otres lietectado una correlacion positiva
(Vaclav & Hoi, 2002). Para el caso particular de Eves marinas, Hurgt al. (1986)
observaron que la supervivencia de pichones seceedon el incremento del tamafio
poblacional. Esta observacion sugiere que incremsentn el tamafio poblacional
desencadenan un aumento en la competencia pomen#b cercano a las colonias, por
espacio para nidificar y/o por algun otro recursoitante, disminuyendo los niveles de
inversion pre y post-reproductiva (Coulsenal, 1982; Huntet al, 1986). Los resultados
obtenidos en el presente trabajo no apoyan diokdiqmion, ya que el tamafio de puesta se
incrementd, tanto con el tamafio de la colonia camo la densidad de individuos que
ocurren en las mismas. Varias de las poblacionegagimtas se alimentan de recursos de
origen humano que podrian eliminar los efectosad®mipetencia por alimento en torno a las

colonias. Incluso, la tasa de eclosion de huevabitn se incrementd con el tamafio de la
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colonia lo que apoyaria la hipotesis de ausenc@d®etencia por recursos troficos. Por otro
lado, esta observacién podria indicar que las tadomas grandes pueden ofrecer una mayor
proteccion contra posibles depredadores en aqueldsnias que sufren depredacion
(Danchin & Wagner, 1997) o un mayor éxito en elapscde los depredadores (e.qg.,
comportamiento de "mobbing”; Nelson & Baird, 2008),ser menos afectadas por los
disturbios antropogénicos, o presentar una maypaddad de deteccién del alimento
conforme se incrementa el nimero de individuosasnaleas de alimentacion. No obstante,
debe ser notado que una mayor cantidad de huewdsqgidos, asi como una mayor tasa de

eclosion, no garantiza que los valores de supemigehasta el estado adulto sean mayores.

Relacién entre atributos poblacionales

En el presente trabajo se encontré una correlgm8itiva entre la densidad de las colonias y
el tamafio de las mismas a nivel poblacional. Laga@es del génerbarus presentan una
marcada asociacion con fuentes de alimento provenge actividades antropicas como ser la
basura y los descartes de la pesca (e.g., BetitddotYorio, 2000b; Gonzalez-Zevallos &
Yorio, 2006; Oroet al, 1996; Yorioet al, 1996b; Yorio & Giaccardi, 2002). Diversos
estudios han sugerido que estas fuentes de alintemten un efecto positivo sobre la
inversion parental, el éxito de eclosion y la supencia de pichones, promoviendo el
crecimiento de las poblaciones (e.g., Brown, 13dwes & Montevecchi, 1993; Kilpi &
Ost, 1998). Por otro lado, el incremento en la d&asde nidos con el tamarfio de las colonias
podria estar dado en un contexto donde el hakgpbuible para nidificar seria un recurso
limitante. Si bien las gaviotas son especies géistas debe ser notado que la seleccion del
habitat reproductivo involucra dos elecciones @ifées: la eleccion sobre donde establecer
las colonias y el sitio donde establecer el nidotrdede una colonia (Hamet al, 2002).
Proponemos que la eleccidon de sitios donde estblegevas colonias seria el factor
limitante generando el patron observado, ya quegksotas generalmente seleccionan
lugares libres de depredadores como por ejemplsliEs costeras o lugares poco accesibles
en el continente (Burger & Gochfeld, 1987; Garcaad®roglu & Yorio, 2004).
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Tendencias latitudinales en rasgos de historiadlewatributos poblacionales

Existen numerosos determinantes ambientales quaréaa con la latitud y que dan origen a
diversos patrones latitudinales observados en tlaralaza. Algunos de estos determinantes
son la disponibilidad de alimento, la disponibitidde habitat y los factores climaticos (e.qg.,
temperatura). Todos estos factores presentan datesistica de que fluctian de manera mas
marcada al incrementarse la latitud. Por ejemm,lg disponibilidad de habitat para la
nidificacion varia estacionalmente de manera méstaada en areas sub-antarticas y sub-
articas (Schreiber, 2002})(los pulsos de productividad primaria son mas adws hacia
latitudes altas (Laidreet al, 2008), y €) la variacion intra-anual en la temperatura
(estacionalidad) también se acentia hacia latitattas (Hansen, 1987; Wilks, 2006). Esta
variacion latitudinal en el ambiente puede tenefymdas implicancias en la evolucion de las

historias de vida de los organismos.

En este estudio el inicio de la puesta de huevbw@gositivamente correlacionado con la
latitud, como es esperable, dado que los periotiogmticamente favorables ocurren mas
tardiamente a mayores latitudes (Schreiber, 20@a). otro lado, y contrariamente a lo
esperado, se registr0 que hacia latitudes altasplr$odos de incubacion son mas
prolongados. En altas latitudes el alimento natwal encuentra distribuido menos
uniformemente (espacio-temporalmente) durante taciésm reproductiva y ademas los
periodos climaticamente favorables son mas cortalsaa latitudes, por lo que se esperaria
que la duracion del periodo reproductivo sea meooincidiendo con los momentos de
mayor abundancia de alimento. Una posible explitapiara nuestras observaciones podria
estar dada por los patrones de adquisicion desesuuna alta disponibilidad permanente de
alimento durante la estacion reproductiva, proddetéos subsidios energéticos liberados por
las actividades humanas, eliminaria los efectotasldluctuaciones en la disponibilidad de
recursos a altas latitudes. Ademas, esto podriaifyela reproduccion de aquellos individuos
gue arriban tardiamente a las colonias o0 que peraicciones de competencia por espacio y/o
factores demograficos (e.g., aves jovenes) quedaxalnidos de la colonia al inicio de la

temporada.

En cuanto a los patrones latitudinales en la inderseproductiva, no se registré una
asociacion significativa entre la latitud y el tdioade la puesta o el volumen promedio de
huevo. Estos resultados son contrarios a lo espegrad el “Paradigma de Reduccién del

Tamafo de Puesta hacia el Ecuador”, uno de patroags documentados en el contexto de
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la variacién en la historia de vida en las avesofieoet al, 2005; Jetzet al, 2008).
Asimismo, un estudio recientemente realizado ers aogaticas precociales (Anseriformes)
tampoco ha detectado este patron esperado (Museudgwmockey, 2011). Esto ha sido
relacionado con la ausencia de variacion latitudenala presion de depredacion dada por el
modo de desarrollo precocial, y con la ocurrencea skquias en bajas latitudes y
congelamiento en altas latitudes (dada su depeiaddecla disponibilidad de agua para la
reproducciéon; Musvuugwa & Hockey, 2011). En estatide, las gaviotas son organismos
marinos semi-precociales que sufren de baja preldiepredacion independientemente de la
latitud debido a que generalmente nidifican emsilibres de depredadores (e.g., Soutle¢rn
al., 1985). Ademas, el efecto de la estacionalidadaedisponibilidad alimento podria ser
poco importante debido al uso de subsidios enemgtiprovenientes de actividades
antropicas. Finalmente, se registré una correlac@gativa entre la tasa de eclosion y la
latitud, lo que podria deberse al aumento de l@gab#idad climatica a mayores latitudes
(Schreiber, 2002).

Relacién entre los analisis a nivel poblacionaspegifico.

La mayoria de las correlaciones significativas eeniisgos de historia de vida fueron
observadas a nivel especifico (5 de 7), mientras lgumayor cantidad de correlaciones
significativas entre atributos poblacionales y géabigos fueron observadas a nivel
poblacional (3 de 4). Una posible explicacion pesta diferencia podria deberse a que los
rasgos de historia de vida varian poco entre pirias y por tanto al remover el efecto de la
filogenia se pierde la correlaciéon entre paresadyas Fig. 6). A su vez, si los atributos
poblacionales fueran altamente variables entren@doreproductivas, un analisis a nivel
especifico, donde estas diferencias son promedigoadria no detectar asociaciones
significativas entre dichos atributdsi@. 6). Por otro lado, la eleccion arbitraria del ladp
rama para los analisis filogenéticos a nivel pdblel también puede ser un factor
subyacente a las diferencias observadas. Sin embargs alla de estas diferencias, es
remarcable la congruencia en los resultados olienidr ambos tipos de analisis. En los
cuatro casos donde los MLs fueron significativosl@n dos niveles de organizacion la
pendiente de los mismos fue congruente. Por lotéod dos conjuntos de datos parecen estar
dando informacién complementaria sobre los patroleegariacion en la historia de vida. En

cierta medida este resultado es esperable, ya apugdsibles procesos microevolutivos
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subyacentes a la variacion en los rasgos de fasfierivida debieran ser los mismos a ambas
escalas de analisis.

Problemas para la deteccidbn de compromisos V jiadie los patrones de variacion

La deteccién de correlaciones entre pares de Vesigodria estar influenciada por el tamafio
de muestra considerado en este estudio, sobreatmilel de especie. No obstante, existen
problemas intrinsecos a la deteccion de comprometdse pares de rasgos que son
independientes de la cantidad de datos disponiBles.ejemplo, segun Glazier (1999), la
ausencia de compromisos entre rasgos puede debatistintos factores, tales coma) (
diferencias fenotipicas influenciadas por el antigieque podrian enmascarar compromisos
genéticos; i) los organismos pueden incrementar su esfuerzmdeptor en condiciones
favorables sin costos de supervivenc;no siempre hay un compromiso entre cada par de
rasgos debido a que los organismos estan integerom sistema multi-rasgo y en varios
casos ocurre que dos rasgos co-varian con otadgd(s); d) los compromisos podrian estar
enmascarados por variacion individual en la adgoisi de los recursos (i.e., aquellos
individuos capaces de adquirir mas recursos podsmmar mas energia a la reproduccion, el
crecimiento y la supervivencia). Este Ultimo pumt® de particular relevancia para las
especies analizadas en este trabajo, ya que, cemoshmencionado anteriormente, utilizan
fuentes antrépicas de alimento. En este conteaw,diferencias entre individuos en los
procesos de adquisicion de recursos podrian seresuémente grandes como para generar la
ausencia de compromisos e inclusive correlacionsgiyas entre pares de rasgos (Naya
al., 2007; Zera & Harshman, 2001).

Por otro lado, algunos autores postulan que lospommisos que ocurren dentro de
individuos serian dificiles de detectar en losiagigatomparativos (Niewiarowskit al, 2004;
vanNoordwijk & deJong, 1986). Un ejemplo clasicoedos compromisos funcionales es el
esperado entre el tamafio de la nidada y el voluedos huevos (Luddecke, 2002; pero ver
también Fisheret al. 2006) el cual no fue detectado a ninguno de los rdesles de
organizacién analizados en este estudio (pendieh@t6, B= 0.221, p-valor= 0.144, No.
Pob.= 11; pendiente= 0.056°%R0.001, p-valor= 0.923, No. Spp.= 9).
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Figura 6. Ejemplo hipotético de variacion en un rasgo déohies de vida a nivel poblacionad)(y a
nivel de especieb), y de un atributo poblacional a nivel poblaciof@ly a nivel de especial). Para
el rasgo de historia de vida la filogenia expligariayor parte de la varianza a nivel poblacionad pe
no a nivel especifico. Para el atributo poblacia@irre lo contrario: la filogenia explica la mayor

parte de la varianza a nivel especifico pero niwel poblacional.
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Conclusiones

Este trabajo analizé, a nivel poblacional y espamifcomo las gaviotas del géndrarus
asignan los recursos que obtienen del ambienta. d¥arse evalué una serie de predicciones
de la teoria de historia de vida para un total dedlonias reproductivas y 15 especies del

mencionado género. Las conclusiones de este esodipresentadas a continuacion.

1. El andlisis de las relaciones alométricas der&sgios de historia de vida y atributos
poblacionales mostr6 que el tamafio corporal esasgor sumamente importante en la
evolucion de las historias de vida de estas aves.uR lado, las especies y colonias
reproductivas de gaviotasdrus) que presentan mayores tamafos corporales tenkdrian
capacidad de adquirir y asignar una mayor cantakadecursos hacia la reproduccion. Por
otro lado, habria un costo asociado a un mayor ftantarporal, el cual se refleja en la
reduccion de la supervivencia de pichones, a tral@ain incremento en el tiempo de
incubacién. Este hecho sugiere un balance entreelaimjas y las desventajas ecolégicas y
evolutivas asociadas al incremento en el tamafpocal, que sugerimos podrian haber

influido en la evolucion de las historias de vidalals gaviotas.

2. De acuerdo a lo predicho por la primera hipétesin el presente trabajo se encontraron
compromisos entre algunos pares de rasgos, ifamefio de la nidada y el éxito de eclosion,
la fecha de inicio de puesta y el éxito de eclogida fecha de inicio de puesta y el volumen
promedio de huevo. Sin embargo, otros compromisaalmente reportados en la literatura
no fueron detectados (e.g., el tamafio de la nigaglavolumen de huevo). Mas alla de que
algunas de estas relaciones fueron evaluadas cbajortamafio de muestra, la biologia del
grupo estudiado (i.e., especies generalistas qoeeghan diversos recursos liberados por las
actividades humanas) podria estar determinandaidanaia de compromisos entre ciertos

rasgos.

3. El andlisis de los patrones de variacion emtserdsgos de historia de vida y los atributos
poblacionales mostr6 que las colonias reproductisas influenciadas por los rasgos
fenotipicos de los individuos que las componen.egibargo, el alcance del efecto individual
sobre los atributos poblacionales no parece serimpgrtante cuando los efectos del tamafio
corporal y de la historia evolutiva son removidis. este contexto las predicciones de la
segunda hipotesis no fueron apoyadas por los dadol contrario, las relaciones predichas

fueron todas positivas (i.e., densidad y tamafolgeadnal vs. inversion reproductiva y
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supervivencia). Estos resultados permitieron sudarino existencia de competencia por
recursos troficos entre la inversion reproductightamafio de la colonia y el éxito de

eclosion.

4. En relacion a la tercera hipoétesis, el analigidos patrones latitudinales mostré que la
variabilidad ambiental, dada por la disponibilidée alimento (natural y artificial), habitat o
la variabilidad climatica no afecté negativamerténiversion reproductiva como predice el
“Paradigma de la reduccion del tamafio de la nidetaa el Ecuador”. Sin embargo, de
acuerdo con el resto de las predicciones de la@rtdripétesis, las variables ambientales
asociadas con la latitud parecen tener implicaraas evolucion de las historias de vida de
estas especies a través de un retraso en el camdmda temporada reproductiva, un
incremento en el tiempo de incubacion y una dismémudel éxito de eclosion. A su vez, el
periodo de incubacion co-varié negativamente caxieb de eclosion y positivamente con la
supervivencia de pichones a nivel especifico. Aengunumero de especies analizadas fue
bajo, los resultados sugieren que el periodo debaion seria un rasgo clave para la historia
de vida de las gaviotas, respondiendo a cambioseatales y con consecuencias directas en
la supervivencia de pichones y el éxito de eclosi@demas, los resultados obtenidos
permiten formular la hipétesis de que estas espdeiedrian la capacidad de desarrollar
estrategias de dispersion del riesgo, modulandulielero y el volumen de sus huevos. En
particular, se observé que al aumentar la latified, (mayor variabilidad ambiental) ocurre
una tendencia hacia mayores tamafos de puesta,cparanenor volumen promedio de

huevo.

5. Aunque de manera indirecta, los resultados si@pddrones de variacion en las historias de
vida, atributos poblacionales y patrones latituldig@ermiten proponer la hipotesis de que los
subsidios energéticos provenientes de actividadesahas disminuyen la estocasticidad
ambiental a través de la eliminacion de los efed®$a variabilidad en la disponibilidad de

alimento.
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