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1. Resumen

El éxito reproductivo y adecuacion bioldgica de los organismos estd limitado por restricciones en
su disefio y la capacidad de asignar tiempo y energia a distintas funciones como sobrevivencia y
reproduccion. La fisiologia ecoldgica y evolutiva intenta explicar como los organismos enfrentan
los desafios ambientales, teniendo en cuenta estas restricciones y compromisos. En las aves, la
incubacion es un momento critico donde los padres deben invertir tiempo y energia en mantener
condiciones Optimas para el desarrollo de su progenie, comprometiendo asi su sobrevivencia. La
mayoria de los estudios en incubacion de aves han sido realizados en especies del hemisferio norte,
de altas latitudes, o animales de granja. El hornero (Furnarius rufus) es una especie residente de
Sudamérica, que anida en un domo cerrado, construido mayormente con barro. Dichas
caracteristicas lo hacen un modelo ideal para entender la diversidad de estrategias conductuales y
fisiologicas frente a los desafios ambientales, como por ejemplo la temperatura ambiental. En esta
tesis se estudio, el efecto de la temperatura ambiental sobre el comportamiento de incubacién y el
¢xito de eclosion de Furnarius rufus a lo largo de su temporada reproductiva. Para esto, se
monitoreo la temperatura dentro del nido (n=23), la temperatura ambiental, la sincronia y éxito de
incubacion de la camada, durante la temporada reproductiva entre setiembre y diciembre de 2023.
Se registr6 de manera continua y simultdnea las temperaturas de incubacion y del nido (> 60 dias).
Se ajustaron modelos lineales generalizados para determinar los efectos de la temperatura
ambiental, fecha, hora y ubicacion del nido sobre el comportamiento y éxito de la incubacion. Se
encontrd que la temperatura del nido fue mas variable que la temperatura ambiental, si bien ésta
fue el principal determinante de la temperatura dentro de los nidos. A finales de la temporada
reproductiva, los nidos presentaron por mayor tiempo temperaturas dentro de los valores de
incubacion. La temperatura ambiental, la fecha, y la hora fueron los principales determinantes del

comportamiento de la incubacion. En este sentido, a mayores temperaturas ambientales, menor fue



la probabilidad de observar a los padres incubando. Entonces, el nido no es una incubadora natural
que funcione de manera continua durante todo el dia, pero si por intervalos de tiempo cada vez
mas amplios hacia el final de la temporada. El nido no actué como un buffer térmico frente a la
variacion del ambiente, ya que la temperatura de la cdmara de incubacion fue igual a la ambiental
durante la noche y mayor durante el dia. Los padres respondieron conductualmente a esta variacion
térmica dentro del nido, cambiando la frecuencia en sus turnos de incubacion. Por todo lo anterior,
esta tesis brinda nueva y relevante informacion que permite avanzar en el conocimiento sobre el

origen evolutivo de un nido tan particular como el del hornero.



2. Introduccion

Los organismos estan limitados en su capacidad para obtener energia y materia del ambiente
(Verhulst, 1838), y por los compromisos en su asignacion de al crecimiento, mantenimiento o
reproduccion (Fisher 1930). El estudio de los compromisos entre la reproduccion y el
mantenimiento han sido esenciales para entender la evolucion de los rasgos de historia de vida, y
es una de las preguntas fundamentales de la fisiologia ecologica. En esta disciplina, se intenta
dilucidar las decisiones que toman los organismos frente a cambios ambientales, donde se asume
que la seleccion favorecera aquellos esfuerzos reproductivos que no comprometan la sobrevivencia
de los adultos (Lessells 1991; Roff 1992; Stearns, 1992). En las especies donde los progenitores
deben mantener condiciones Optimas para permitir el desarrollo de sus crias, la eleccion del lugar
de cria es clave para que un evento reproductivo sea exitoso y no comprometa su sobrevivencia

(Royle, 2012), lo que podria verse exacerbado ante condiciones climaticas adversas y cambiantes.

La incubacioén en las aves es un momento critico durante el desarrollo de la progenie, y a su vez
implica un gran costo energético para los padres (Riflecks, 2002). Por ejemplo, la tasa metabolica
de adultos incubando puede superar en un 40-50% a la tasa metabdlica observada en adultos
termorregulando en bajas temperaturas, otra funcidon energéticamente desafiante (revisado en
Tinbergen & Williams, 2001). Al mismo tiempo, largos periodos de incubacidon implican una
reduccion en la sobrevivencia, inmunidad, e inversion parental futura para los adultos (Hanssen et
al., 2005; de Heij, van den Hout & Tinbergen, 2006). En este contexto, los padres deberian acortar
este periodo para asi reducir los riesgos mencionados y aumentar su éxito reproductivo. El tiempo
asignado a la incubacion esta determinado por la temperatura que experimentan los huevos, ya que
temperaturas elevadas aumentan la velocidad de desarrollo del embrion (Tombre & Erikstad, 1996;

Neuchterlein & Buitron 2002; Reid, Monaghan & Nager, 2001; Martin et al., 2007). En este


https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0306456508001204%23bib33

sentido, existe un rango de temperatura Optimo donde todos los embriones se desarrollan y
eclosionan, que se alcanza a través de la incubacion activa de los adultos en la mayoria de las aves
(DuRant, 2013). Sin embargo, el tiempo que pueden asignarle a esta tarea esta limitado por factores
intrinsecos como la condicién corporal, reservas lipidicas, y por factores extrinsecos como la
temperatura ambiental o riesgo de depredacion (DuRant, 2013). Por ejemplo, una menor condicion
corporal conlleva mayor niimero de salidas para alimentarse, disminuyendo la temperatura de los
huevos y provocando que los embriones suspendan su desarrollo (i.e. cero fisiologico) (DuRant,
2013). A diferencia de otros reptiles, los embriones de las aves no toleran largos periodos por
debajo del cero fisioldgico, por lo que luego del inicio de la incubacion deben incubar sin largas
interrupciones (dias) para tener éxito (DuRant, 2013). Por todo lo anterior, la incubacion es un
desafio para las aves en tanto implica un compromiso entre la sobrevivencia de los padres y su

inversion reproductiva.

En aves domésticas, donde existe mayor informacion, los cambios en la temperatura implican un
efecto importante en la sobrevivencia y reproduccion de los individuos. Por ejemplo, en pavos y
gallinas, la manipulacion en la temperatura de incubacion afecta el crecimiento post-eclosion,
metabolismo y morfologia (e.g. Lourens 2004; Nichelmann & Tzchentke, 2002; (Hulet, Gladys,
Hill, Meijerhof, & El-Shiekh, 2007). Por otro lado, en aves silvestres, se observo que el desempeio
fisioldgico (i.e, respuesta inmunologica) de las crias de Aix sponsa disminuye a menor temperatura
de incubacion, mientras se maximiza a temperaturas intermedias y decae a temperaturas elevadas
(Figura 1). En Falco naumanni, temperaturas en el nido mayores a 44 °C durante la ultima etapa
de la incubacién, disminuyeron el éxito de eclosion en un 50% (Corregidor-Castro et al., 2023).
En las aves paserinas, el desarrollo 6ptimo de los embriones ocurre entre 36 y 40 °C, mientras que

temperaturas por encima de 40.5 °C son letales, y el desarrollo se ve suspendido a temperaturas



menores de 24-26 °C (Arnold, Rohwer & Armstrong, 1987; Webb 1987; Stoleson & Beissinger
1999; Cooper, 2005). Si bien la temperatura promedio que experimentan los huevos durante toda
la incubacién puede variar hasta 7-8 °C, se ha observado que solo cambios en 1 °C pueden tener
un efecto en el fenotipo de las crias (DuRant, 2013). Por ejemplo, en Cyanistes caeruleus, la
manipulacion experimental de las temperaturas de incubacion, resultaron en un menor tamaiio de
las crias y una tasa metabdlica mas alta cuando los huevos se exponian a bajas temperaturas (i.e.
35.0 °C) (Nord & Nilsson, 2011). En general, las condiciones no favorables durante el desarrollo
de los embriones pueden disminuir el éxito reproductivo en la adultez (Gorman & Nager 2004;
Naguib & Gil 2005), especificamente el tamafio de los volantones esta relacionado positivamente

con su sobrevivencia y reclutamiento (McCarty 2001; Naef- Daenzer et al. 2001; Schwagmeyer

and Mock 2008).
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Figura 1. Relacion entre la temperatura dentro del nido experimentada durante la incubacion de
Aix sponsa y el desempefio fisiologico (e.g. respuesta inmune) de las crias. Extraido de DuRant
2013.



Las temperaturas de incubacion, aunque no se encuentren por encima del 6ptimo, pueden tener un
efecto en el momento de la eclosion (DuRant, 2013). Cuando el huevo esté expuesto a temperaturas
ambientales similares a las de incubacidn, su desarrollo comienza sin ser activamente incubados
por la hembra, provocando una diferencia en el momento de la eclosion con respecto al resto de la
puesta (i.e. sincronia de eclosion). Esto puede tener efectos negativos en la adecuacion biologica
de todas las crias (Grifith, 2016). La asincronia es la eclosion diferencial de la puesta y repercute
en la tasa de crecimiento de los pichones, ya que el primero en eclosionar, es el primero en recibir
comida, y es mejor compitiendo por la atencion de sus padres durante el resto del
aprovisionamiento (Magrath, 1990). Por ejemplo, en la etapa de puesta de Taeniopygia guttata,
nidos expuestos al sol con temperaturas ambientales de 37 °C, resultaron en puestas asincronicas
con pichones que eclosionaron con dias de diferencia. Como consecuencia, los pichones que
eclosionaron primero recibieron mds comida durante el aprovisionamiento, resultando en
diferencias de tamafio y condicion corporal entre ellos, aumentando asi las probabilidades de

mortalidad en los pichones mas pequefios (Griffith 2016).

El comportamiento de incubacion es el factor que afecta la temperatura de incubacion mas
estudiado. Principalmente el tiempo y frecuencia en el que se incuban activamente a los huevos
(“on-bout”), el tiempo y frecuencia en el que dejan el nido desatendido (“off-bout”) y el comienzo
de la incubacion (DuRant, 2013). Entre los multiples factores que inciden en el comportamiento
de incubacion, se encuentran la temperatura ambiental, el riesgo de depredacion o los disturbios
sonoros (Yerkes 1998; Riflecks 2002; Hepp & Kennamer, 2011). Estudios en paseriformes
sugieren que cuando existe un alto riesgo de ser depredado, los adultos aumentan la duracion de
los periodos de on-bouts y de off-bouts para evitar llamar la atencion de los depredadores (Conway

& Martin, 2000). Por otro lado, en un clima frio (temperaturas menores al cero fisioldgico), los



adultos dejan el nido desatendido por un tiempo mads corto que en un clima calido (temperaturas
mayores al cero fisiologico) (Yerkes, 1998; Deeming, 2002; Hepp & Kennamer, 2011). Pequefios
cambios en este comportamiento, pueden tener un gran impacto en las temperaturas de incubacion
y asi afectar la duracion de este periodo (Boersma & Wheelwright, 1979; Lill, 1979). En Bucepha
laclangula, una diferencia de 13 minutos mas en on-bouts implicé un dia menos en el periodo de
incubacion (Zicus, Hennes, & Riggs, 1995). Por ultimo, la temperatura de incubacién puede variar
segun el tamafio de la puesta y la ubicacion de los h dentro de la misma (DuRant 2013). Los adultos
no siempre pueden mantener temperaturas Optimas homogéneas en una puesta numerosa,
resultando en diferencias significativas entre los huevos ubicados en el centro y aquellos en la
periferia (Caldwell & Cornwell, 1975; Larsen, Lislevand, & Byrkjedal, 2003). Si bien los adultos
pueden ir rotando la posicién de sus huevos, esto no parece ser suficiente en puestas grandes, lo
cual puede verse exacerbado en aquellas especies susceptibles a parasitismo de cria (DuRant
2013). Varios de los factores mencionados se dan al mismo tiempo dificultando cuantificar el
efecto y relevancia de cada uno, sin embargo, la temperatura ambiental es considerada la mas

importante (Conway & Martin 2000).

La especie Furnarius rufus (Furnariidae) habita pastizales de zonas rurales y urbanas del centro y
sur de Sudamérica (Fraga, 1980). Son aves territoriales con rangos de accioén que varian entre 0,25
y 1 ha, en donde realizan todas sus actividades y su permanencia en estos territorios es
relativamente constante en el tiempo (Fraga, 1980; Rodriguez & Roper, 2014). Se alimentan de
insectos y otros vertebrados que buscan en zonas abiertas de pastura baja (Fraga, 1980). Esta
especie es mondgama, manteniendo las mismas parejas por mas de una temporada reproductiva y
ambos sexos invierten equitativamente en el cuidado de las crias (Massoni, 2012). El dimorfismo

sexual es casi nulo a excepcion de una pequeiia diferencia en el canto y en el momento del dia en



el que realizan la incubacion (Fraga, 1980). Las parejas empollan y alimentan a las crias durante
24-26 dias (Shibuya, 2015), mientras que la incubacion dura entre 16-21 dias (Fraga 1980, Shibuya
2015). A lo largo de su distribucion, el periodo de reproduccion va desde agosto hasta diciembre
en las zonas templadas, pudiendo extenderse hasta febrero en zonas con menor temperatura
ambiental (Shaaf, 2020). El comienzo de la incubacidon también varia, poblaciones en el sur de
Brasil, comienzan en el penutltimo huevo, por lo que las crias eclosionan de forma sincrénica, con
horas de diferencia. Por otro lado, en el noroeste argentino comienzan a incubar en el primer huevo,
y sus crias eclosionan de forma asincronica, con dias de diferencia (Roper, 2014; Massoni, 2012).
El hornero es parasitado por el tordo comin (Molotrhus bonariensis) (Fraga, 1980; Mason, 1986),
el cual reduce el éxito reproductivo al picar sus huevos, aumentar el nimero de puesta y disminuir

la tasa de crecimiento y sobrevivencia de sus pichones (Tosi-Germén, Tassino, & Reboreda, 2020).

El nido del hornero es construido con una mezcla de barro y fibras, con una forma de domo cerrado
que construyen en 2 a 3 meses. El mismo cuenta con dos cdmaras, la mas interior es donde se
colocan los huevos (Fraga, 1980). Las paredes de barro de 3 a 5 cm podrian funcionar de
aislamiento térmico, manteniendo la temperatura dentro del nido menos variable y més elevada
que la temperatura ambiental (~4 °C) (Shibuya, 2015). Esto les permitiria a los padres invertir
mayor tiempo en forrajear en lugar de incubar. Por otro lado, la capacidad del nido de retener
temperaturas mas elevadas y constantes, puede llegar a ser un problema en lugares mas célidos

provocando situaciones de hipertermia para los huevos o pichones (Shibuya, 2015).

En Uruguay la temperatura ambiental media en verano es 31,3 °C, pero puede alcanzar méximos
de 41,4 °C (INUMET, 2023). Esto implica que los horneros experimenten durante su reproduccion
temperaturas ambientales similares a temperaturas de incubacidon e incluso letales para los

embriones (40,5 °C), lo que podria ser agravado por las propiedades térmicas de su nido. En este



trabajo se estudio el efecto de la temperatura dentro del nido sobre el comportamiento de

incubacion y éxito de eclosion de Furnarius rufus a lo largo de la estacion reproductiva.

3. Hipotesis y predicciones

Si la temperatura ambiental influye en la temperatura de los huevos, entonces, las puestas que
ocurran al principio de la temporada reproductiva estardn expuestas a temperaturas menores al
cero fisioldgico cuando los padres dejan el nido. De esta forma, el desarrollo embrionario se vera
enlentecido, comprometiendo el éxito de eclosion. Mientras que, a finales de temporada, los
huevos experimentaran temperaturas de incubacion cercanas al optimo desde el momento de su
puesta, disminuyendo la sincronia y aumentando el éxito de eclosion. Los padres deben incubar
los huevos y alimentarse, generando un compromiso entre ambas funciones. Entonces, para
maximizar su éxito reproductivo sin comprometer su sobrevivencia, aumentaran la frecuencia y
duracion de visitas al nido a bajas temperaturas ambientales, mientras que lo opuesto ocurrird

cuando el nido se encuentre a temperaturas Optimas de incubacion.

Predicciones: Temperaturas dentro del nido entre 25 y 40.5 °C permitiran a los adultos invertir
menos tiempo en la incubacion, disminuyendo la frecuencia y duracion de sus visitas al nido.
Temperaturas dentro del nido por encima del dptimo (>40.5) provocaran muerte embrionaria
disminuyendo el éxito de eclosion. Mientras que, cuando el nido alcance temperaturas de
incubacion activa, provocara el comienzo de la incubacion involuntaria lo que llevard a una

eclosidn asincronica.



4. Objetivos

Objetivo general

Evaluar el efecto de la temperatura ambiental sobre el comportamiento de incubacion y éxito de
eclosion de Furnarius rufus.

Objetivos especificos
1- Determinar la temperatura dentro y fuera del nido y su variacion a lo largo de la temporada
reproductiva.

2- Evaluar el efecto de la temperatura dentro y fuera del nido sobre el comportamiento de
incubacion (nimero y duracion de los turnos) en ambos padres a lo largo de la temporada

reproductiva.
3- Determinar si la temperatura dentro del nido afecta el éxito de eclosion de la puesta.

4- Evaluar el efecto de la temperatura dentro del nido sobre la sincronia de eclosion.

5. Materiales y Métodos

Sitio de Muestreo

El estudio fue realizado en la Estacion Experimental del Instituto Nacional de Investigacion
Agropecuaria (INIA) Las Brujas “Wilson Ferreira Aldunate”, en el departamento de Canelones,
Uruguay (34°40°14”° S, 56°20°27° W). El establecimiento cuenta con 451 hectareas, donde se
realizan diferentes actividades experimentales, principalmente vinculadas con agroecosistemas
dedicados a la horticultura, ganaderia ovina y vacuna (Portal INIA Las Brujas). En este bioma, el
hornero es un residente muy abundante que anida frecuentemente en los postes de alambrado de
los corrales o de los vifiedos, también en los postes de luz y otras construcciones humanas (Tosi-

German, Tassino, & Reboreda, 2020).
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Figura 1. Mapa del sitio de muestreo Uruguay, Canelones, INIA Las Brujas. En amarillo se

muestran los territorios de Furnarius rufus que fueron monitoreados.

Diserio de muestreo

Se monitore6 23 nidos durante cuatro meses, desde el 18 de septiembre hasta el 18 de diciembre
de 2023. Se realizaron salidas de campo 3 veces al mes con una duracion aproximada de una
semana. Los nidos fueron ubicados mediante recorridos diarios en la mayoria de la superficie de
la estacion experimental seleccionados seglin su accesibilidad, teniendo en cuenta su altura y sobre
qué estructura estaba construido (e.g. poste, arbol). Para determinar la etapa de nidificacion, se
perford el nido (taladro De-Walt), para observar el estado del nido (en construcciéon, con cama,
con huevos o abandonado), luego de la observacion se utilizaba un tapén de madera y barro para
sellar la perforacion (Figura 2). En caso de observar inactividad, se esper6é una semana antes de
descartar el nido. Una vez determinado la actividad del nido (al menos un huevo dentro), se

registrd la etapa en la que se encontraba en el ciclo de nidificacion y su ubicacion geografica para



su posterior seguimiento. Al acercarse el momento de eclosion, los nidos fueron monitoreados
diariamente a través de la abertura utilizada para colocar los data-loggers (ver mas abajo) y asi

determinar el éxito de eclosion.

Temperatura del nido, incubacion y ambiental

Se registr6 la temperatura interna del nido colocando un data-logger (iButton Link) dentro de la
camara de incubacion. Para eso, se ubicé el data-logger dentro de una bolsa ziploc en el tapon de
madera que tapa el orificio (Figura 2C). Se registro la temperatura cada 10 minutos y la
informacion fue descargada cada 2 semanas con el software iButton Link.

La temperatura de incubacion fue estimada a través de un data-logger (iButton Link) ubicado
dentro de un huevo de yeso falso. El mismo fue envuelto en papel film para protegerlo de la
humedad y se ubico en el molde (25 x 30 mm) con el yeso todavia fresco. El yeso tiene una
conductividad similar a los huevos de gallina, 0,45-0,57 y 0,5-0,6 respectivamente, por lo que fue
un buen material para nuestro modelo de temperatura operativa (Abbasnezhad, Hamdami,
Shahedi, & Vatankhah, 2014).

Las dimensiones del modelo de temperatura operativa (Th) estuvo dentro del rango de tamafio de
huevo reportado para la especie (altura = 24.41 - 32.55 mm y ancho = 20.02 - 26.80 mm), pero
levemente superior (altura =28.46 + 1.48 - 21.72 + 0.63 mm) (Tosi, 2015). El tamafio por encima
de la media permiti6 disminuir el comportamiento antiparasitario, ya que huevos de menor tamafio
son rechazados por el hornero (Tosi, 2015). El data-logger registr6 la temperatura cada 5 minutos
y fue descargado en un plazo no mayor a cinco dias con el software iButton Link.

La temperatura ambiental fue descargada de la base de datos de la estacion meteorologica del

INIA Las Brujas (GRAS).



Figura 2. Esquema extraido de Shibuya (2019), mostrando la colocacion de los data-loggers en el nido;

A) Perforacion del nido, B) Remocion de la pared de barro, C) data-logger sujetado al tornillo en el tapon

de madera, D) Colocacion del tapon, y posterior sellado con barro.

Determinacion de sincronia de eclosion

Para determinar la sincronia en la eclosion de los huevos, se estim6 la etapa de incubacion a través
del andlisis de flotabilidad, siguiendo el protocolo de Hays y Lecroy (1971). Luego de terminada
la puesta, se colocd cada huevo en un recipiente con agua y se registré la altura a la que se
encontraba del fondo, ademas del angulo de inclinacion respecto al eje transversal del vaso. Los
huevos se secaron con un pafio y se marcaron antes de devolverlos al nido, respetando el orden en
el que se encontraban. Se clasifico en asincronico cuando se registraron diferencias en el angulo y
altura entre los huevos. Cuando las diferencias fueron menores a un 1 mm de altura y/o menores

a 15° de inclinacidn se clasificé como sincronico.



6. Analisis de datos

Relacion temperatura ambiental y temperatura del nido

Para caracterizar las propiedades térmicas del nido, se realiz6 un andlisis de comparacion de
medias t-student entre la temperatura ambiental y la del nido. Ademas, se estimo el coeficiente de
correlacion de Pearson entre ambas variables. Para analizar los efectos de la temperatura
ambiental, la ubicacion (si estaba a la sombra o no) y la estacion o fecha, se ajustaron modelos
lineales generalizados (GLMs). Se incluy6é como variables predictoras: cobertura a la radiacion
solar (S), temperatura ambiental (Ta), el momento del dia (i.e., dia o noche) (N), dia juliano (D),
y las interacciones de segundo orden entre D, Tay N. La seleccion de modelos se realizé siguiendo
el criterio de informacion de Akaike (AIC) y el log ratio test (Zuur et al., 2009).

Comportamiento de incubacion

El comportamiento de incubacion se caracterizé mediante la estimacion de los On-bout y Off-bout.
Un On-bout es el turno en el que uno de los padres se encuentra sobre la puesta, mientras que un
Off-bout es el tiempo entre turnos donde ninguno de los padres se encuentra en el nido. Ambos
fueron estimados utilizando el software Rhythm en conjunto con Raven (Cooper & Mills, 2005).
Rhythm compara las temperaturas del huevo y el nido, registra cambios agudos en la temperatura
del huevo que luego clasifica como “On-bout u Off-bout” dependiendo si la temperatura aumenta
o disminuye. Ademas, transforma el archivo de temperatura en un archivo con un formato
compatible con Raven (Cooper & Mills, 2005). Este software permite visualizar los registros de
temperatura, ajustar manualmente los turnos detectados por Rhythm, y exportar en una tabla los
datos de duracion y frecuencia de cada turno (Cooper & Mills, 2005) (Figura 3).

Como método alternativo al andlisis hecho por Rhythm, se realiz6 una clasificacion directamente

de los datos de temperatura operativa de incubacion (Th). Aquellos valores con una diferencia



superior a 15 °C con respecto a la temperatura ambiental fueron clasificados como On-bout

mientras que por debajo de este valor se clasificaron como Off-bouts.

Para analizar el efecto de la temperatura del nido sobre la duracién y frecuencia de los turnos de
incubacidn, se ajustaron GLMs de la familia binomial, que incluyeron como variables predictoras,
la temperatura promedio del nido, la temperatura ambiental, el dia juliano, la hora y la hora
cuadratica, y sus interacciones de segundo orden. La seleccion de modelos se realiz6 siguiendo el

criterio de informacion de Akaike (AIC) y el log ratio test (Zuur et al., 2009).
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Figura 3. Analisis de turnos (Off-bouts) en Software Raven. En el panel superior se muestran las
temperaturas del modelo de temperatura operativa y en el inferior las temperaturas del nido. En el
eje vertical de cada panel se muestra la temperatura como valor de amplitud de sonido, respetando
la siguiente equivalencia 300 U = 30 °C. Las barras verticales 3, 4, 5 y 6 (azules), identifican off-
bouts generados automaticamente por Rhythm, mientras que la barra 2 (roja), un Off-bout

ingresado manualmente.



Exito de eclosion

Para analizar los efectos de la temperatura del nido sobre el éxito de eclosion, se ajustaron GLMs
de la familia binomial para el éxito (1) o fracaso (0) de la incubacion. Se incluyeron como variables
predictoras la cantidad de horas que el huevo estuvo sobre 25 °C (i.e., cero fisiologico) (Has), si el
huevo era un parasito (P), el tamafio de la puesta (C), el mes en el que comenz¢ la incubacion, y
la temperatura maxima dentro del nido (Tmax). La seleccion de modelos se realizo siguiendo el
criterio de informacion de Akaike (AIC) y el log ratio test (Zuur et al., 2009).

Sincronia

Con fines comparativos entre las condiciones ambientales del inicio y final de temporada, se eligié
el 6 de noviembre como punto de corte, dado que es el punto intermedio entre el comienzo de la
primavera y el verano. Se estim6 el porcentaje de nidos sincronicos y asincronicos para ambos

periodos (inicio y final).

7. Resultados

Se monitorearon un total de 23 nidos, en todos ellos se colocod data-loggers en las cdmaras de
incubacion, generando al menos una semana de observaciones en cada nido. Se colocaron modelos
de temperatura operativa de incubacion en 22 nidos, en 11 se logré registrar al menos un dia de
incubacion. El tamafio de puesta efectivo promedio (i.e. solo hornero) fue de 3,1 £ 0,57 huevos.
Cuando el nido fue parasitado, el tamafio de puesta promedio fue 4 + 1,15 y alcanz6 un maximo

de 7,0 huevos. Se observd un 58% de parasitismo de cria de Molothrus bonariensis, con un



maximo de 3 huevos de tordo en una sola puesta. El promedio de temperatura de incubacion fue

34,39 + 3,58 °C, el maximo y minimo registrado fue 39,5 y 7,50 °C respectivamente (Tabla 1).

Tabla 1. Valores promedio y rango para la temperatura ambiental, cdmara de incubacion y
temperatura de incubacion operativa.

Temperatura Temperatura dentro Temperatura de

Ambiental del nido modelo operativo
Promedio 17,210 + 5,580 18,420 + 7,660 34,390 + 3,580
Rango 2,460 - 33,740 0,500 - 42,500 7,500 - 39,500

Temperatura ambiental y temperatura del nido

La temperatura del nido se tuvo en una fuerte correlacion con la temperatura ambiental segun el
coeficiente de Pearson (» = 0,90). En promedio la temperatura dentro del nido fue 2,840 °C sobre
la temperatura ambiental. En todos los nidos se registré al menos 1 hora por dia donde el nido se
encontraba a temperaturas por encima de 25 °C, y como maximo 11,70 horas. La temperatura

maxima y minima registrada en los nidos fue 42,500 y 2,580 °C respectivamente.

El modelo con el mejor ajuste para la temperatura de los nidos incluyo las variables de Temperatura
ambiental (Ta), dia juliano (D), momento del dia (N), y la interaccion entre D y N (Tabla 2). El
mejor modelo explicé un 84% de la variacion de los datos (R2 =0,850). La temperatura del nido
bajo significativamente durante la noche (N), y la temperatura ambiental (Ta) tuvo un efecto

positivo, mientras que el efecto de la fecha (D) fue insignificante (Tabla 3).
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Figura 4. Temperaturas del nido y temperatura de incubacion operativa (Th) en 2 nidos de cada
estacion de la temporada reproductiva (i.e. Inicio y final). Las lineas punteadas representan los
limites de temperatura donde el desarrollo de los embriones se ve comprometido (25 y 40,5 °C).

La barra horizontal representa el rango de temperaturas donde el desarrollo es 6ptimo (36 - 40 °C).
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Figura 5. Temperaturas del nido y modelo operativo en nidos con y sin sombra en dias con mayor
y menor temperatura ambiental, dia célido y frio respectivamente. Las lineas punteadas
representan los limites de temperatura donde el desarrollo de los embriones se ve comprometido
(25 y 40,5 °C), mientras que la barra horizontal representa el rango de temperaturas donde el

desarrollo es 6ptimo (36 - 40 °C).



Tabla 2. Seleccion de modelos lineales generalizados (GLMs) para la temperatura dentro del nido.
Ta = Temperatura ambiental; D = Dia juliano; N = dia o noche.

Modelo df AIC Varianza R
residual

1 D*Ta+D*N+S 7 8739,500 14497 0,845
2 D+Ta+D*N 6 8737,500 14497 0,845
3 D+ Ta+N 5 8759,300 14694 0,843
4 D 3 11353 64033 0,490
5 N 3 11672,300 76715 0,182
6 Ta 3 9082,600 17687 0,811

Tabla 3. El mejor modelo que se ajustd a los datos de temperatura dentro del nido (modelo 2), Ta
= Temperatura ambiental; D = Dia juliano; N = dia o noche.

Parametro Estimado SD Valor t p

Intercepto -4,017 1,014 -3,959 <0,0001
D 0,026 0,003 7,320 <0,0001
Ta 0,985 0,015 62,598 <0,0001
N: noche -9,995 1,526 -6,548 <0,0001
D * N: noche 0,024 0,004 4,886 <0,0001

Comportamiento de incubacion

Se analiz6 el comportamiento de 11 nidos, en cinco de ellos registramos mas de la mitad de su
incubacion (>8 dias), en otros cuatro se registré mas de un cuarto de la incubacion (>5) y en los
ultimos dos se registrd al menos un dia. El modelo con mejor ajuste para el recuento y duraciéon de

los turnos (On y Off bout) en incubacion con Rhythm (Tabla 4) incluy6 solo la temperatura



promedio del nido (Tnido) y explicé menos del 1% de la variacion en los datos. El modelo que
mejor se ajusto para los On y Off-bouts en base a la diferencia de temperatura (modelo 1), incluyo

todas las variables (Tablas 5 y 6), y explico un 46% de la variacion de los datos (R? = 0,463)

Tabla 4. Seleccion de modelos lineares generalizados (GLMs) para el comportamiento de
incubacion analizado por Rhythm. Tyigo= Temperatura del nido, H = hora, H? = hora cuadratica, D
= dia juliano

Modelo df AIC Varianza R?
residual

Tisco+ H+H?+D 5 652,040 642,040 < 0,010

Tuido + H + H? 4 650,080 642,080 <0,010

Thido 2 646,530 642,530 <0,010




Tabla 5. Seleccion de modelos lineares generalizados (GLMs) para el comportamiento de
incubacién analizado directamente de Th. Ta = Temperatura del nido, H = hora, H?> = hora

cuadratica, D = dia juliano

Modelo df AIC Varianza R’
residual

1 Ta+H+H>+D 5 15160,990 15151 0,463

2 Ta+H+H? 4 15246,670 15239 0,460

3 Ta 2 16371,430 16367 0,420

Tabla 6. El mejor modelo que se ajusto a los datos del comportamiento de incubacion analizado

directamente de Th. Ta = Temperatura del nido, H = hora, H? = hora cuadratica, D = dia juliano.

Parametro Estimado SD Valor z p

Intercepto 6,631 0,365 18,150 < 0,0001
Ta -0,395 0,006 -62,908 <0,0001
H -0,391 0,017 -22,859 <0,0001
H? 0,017 0 26,382 <0,0001
D 0,011 0,001 9,246 <0,0001
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Figura 6. Efectos de la temperatura ambiental y hora del dia sobre la probabilidad de que el adulto
se encuentre activamente incubando (P(On-bout)). Entre 15 y 25 °C la probabilidad de un On-bout
se mantiene cercano al 50% durante el dia, aumentando al amanecer y atardecer. A temperaturas
mayores de 25 °C, la probabilidad de On-bout se acerca a 0 independiente de la hora del dia.

Temperaturas menores a 15°C implica una probabilidad de On-bout cercana al 100%.



Exito de eclosion

De los 23 nidos monitoreados, solo 7 tuvieron éxito en la eclosion de al menos uno de sus huevos.
De los nidos que no tuvieron éxito en la eclosion, 11 fueron parasitados, y 3 se derrumbaron luego
de fuertes lluvias. El mejor modelo para predecir el éxito de incubacion incluyd el tamaio de
puesta (C), temperatura maxima del nido (Tmax) y mes (M) (modelo 3) (Tabla 7). El tamafio de
puesta (C) y la temperatura maxima alcanzada por el nido (Tmax) tuvieron un efecto negativo en el
¢éxito de eclosion, mientras que el mes en el que ocurri6 la incubacion (M) tuvo un efecto positivo

(Tabla y Figura 8). Este modelo explicé un 47% de la variacion de los datos (R? = 0,470).

Tabla 7. Seleccion de modelos lineares generalizados (GLMs) para el éxito de eclosion. Hos =
Cantidad de horas que el nido estuvo sobre 25 °C; P = Huevo parasito (Si o no); C = Tamafio de
la puesta; M = Mes en el que comenz0 la incubacion; Tmax = Temperatura maxima dentro del nido.

Modelo df AIC Varianza R
residual

1 Hos+ P+ C+ M + Trax 7 49,700 35,700 0,470
2 P+C+M + Tmax 6 47,700 35,700 0,470
3 C+M + Tmax 4 43,800 35,800 0,470
4 M 2 71,700 67,700 0,002
5 C 2 56,700 52,700 0,220
6 Tmax 2 70,700 66,780 0,016




Tabla 8. El mejor modelo que se ajustd a los datos de éxito de eclosion (modelo 3), C = Tamafio
de puesta; M = Mes en el que comenzd la incubacion; Tmax = Temperatura maxima dentro del nido.

Parametro Estimado SD Varianza residual p
Intercepto 17,932 9,590 0,061
C -5,350 1,868 -2,799 < 0,001
Tmax -0,867 0,309 -2,863 < 0,001
M 3,232 1,477 <0,01

Exito

1 4
0.75 I
0.50 -
0.25 4 *

o_II

T T T T T
SET1 SET15 OCT1 OCT15 NOV
Mes

0.75 +

0.50

0.25

0

T
25

I I I
30 35 40

Temperatura °C

0.75

0.50

0.25

™

1

——

T I T [ T
1 2 3 4 5

Tamafiio de puesta
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rango de temperaturas, el cual seria letal para los embriones de hornero (38 - 42).



Sincronia

Se determino la sincronia en 17 nidos de los 23 observados a lo largo de la temporada (Tabla 9).
De estos 17 nidos, solo en 10 se pudo registrar la temperatura dentro de la camara de incubacion,
lo que no permiti6 ajustar modelos estadisticos de ningun tipo. Se muestra el porcentaje de puestas

sincronicas y asincronicas a lo largo de la temporada (Tabla 9).

Tabla 9. Sincronia de eclosion en nidos que comenzaron la incubacion antes y después del 6 de
noviembre, tempranos y tardios respectivamente. S = puesta sincronica, A = puesta asincronica.

Temporada de incubacion Cantidad de nidos Proporcion de puestas Ay S
A% S %

Temprano 11 27,500 72,500

Tardio 6 100 0

8. Discusion

Este es el primer trabajo que estima la temperatura de incubacion de Furnarius rufus y la compara
con la temperatura del nido. Los resultados encontrados apoyan mi hipoétesis, la temperatura dentro
del nido afecta la reproduccion de los horneros en al menos tres aspectos, 1. Disminuyendo o
aumentando el éxito de la eclosion, 2. Disminuyendo la sincronia en la eclosion de los huevos, y

3. Afectando el comportamiento de incubacion de los padres.

La temperatura ambiental fue el principal determinante de la temperatura del nido en

Furnarius rufus, en conjunto con la fase del dia (dia o noche) (Tabla 3). El nido no actué de buffer



frente a las temperaturas ambientales, ya que fueron las mismas durante la noche (Figura4y 5) y
aumentaron con respecto a la ambiental durante el dia. Es asi que la temperatura dentro del nido
presentd un mayor rango de variacion que la temperatura ambiental (Tabla 1). Nuestros resultados
difieren de lo encontrado por Shibuya 2015, donde reporta valores de temperatura dentro del nido
mas constantes que la temperatura ambiental. Dichas propiedades térmicas del nido no fueron
registradas en nuestra poblacion, poniendo en duda la hipotesis del origen del nido de barro basado
en sus propiedades térmicas (Shibuya, 2015). Sin embargo, la especie de Furnarius rufus y su
distintivo nido tuvieron origen en las sabanas de Centroamérica (i.e. Chaco y Pantanal), un bioma
diferente al de este estudio, es posible que en esas condiciones el nido ofrezca refugio a variaciones
extremas de temperatura.

El lugar donde el nido fue construido, no afect6 significativamente su temperatura (Tabla 2, Figura
5). Es decir, si el nido fue construido a la sombra o expuesto a la radiaciéon solar, no cambié de
manera significativa su temperatura promedio. Dado que la temperatura ambiental fue el mayor
determinante de la temperatura en la camara de incubacion, seria esperable que la radiacion solar
tuviera un efecto significativo en ella. Podria estar ocurriendo un efecto opuesto generado por el
viento o que la clasificaciéon de cobertura (nido con sombra) deba ser refinado. Si bien no se
observo diferencias significativas entre los nidos con y sin sombra, si se observa un patron diario
de mayor amplitud térmica en los nidos expuestos a la radiacion solar (Figura 5). En este sentido,
se podria profundizar sobre los andlisis de los registros de temperatura para finalmente dilucidar
si existe o no un efecto de la radiacion, ya que podria afectar el éxito reproductivo. Por ejemplo,
Parus gambeli, especie que habita en climas frios (-8,9 a 22,8 °C), selecciona aquellas cavidades
con mejor exposicion solar y aquellos individuos que consiguen nidificar en un sitio mas célido

tienen mayor éxito reproductivo (Wachob, 1996).



Ademas, se deberia tener en cuenta la velocidad del viento, grosor y porosidad de las paredes del
nido, y una clasificacién de cobertura menos categorica. Por ejemplo, en Dendoi capetechia, se ha
demostrado que las poblaciones que habitan en lugares mas calidos construyen nidos mas porosos
con menor retencion de calor (Rohwer & Law, 2010). Es posible que nidos con mayor exposicion
solar tengan una construccion diferente, por ejemplo, paredes mas finas que permitan una mejor

disipacion de calor.

Comportamiento de incubacion

Los analisis del comportamiento de incubacién con Rhythm en conjunto con Raven no mostraron
ninguna relacion entre temperatura ambiental, fecha u hora del dia. El modelo con mejor ajuste
solo explico el 1 % de la variacion de los datos (Tabla 4). Este método es ampliamente utilizado
en especies donde sdlo un sexo (generalmente la hembra) incuba los huevos (Florez-V & Londofio,
2014; Basso & Richner, 2015; Bueno-Enciso, Ferrer, Barrientos, & Sanz, 2016; Sanchez-Martinez
& Londofio, 2016; Capp, Liebl, Cones, & Russell, 2017). Cuando ésta se va del nido la temperatura
cae de forma abrupta y entonces Rhythm detecta un Off-bout. Existen al menos dos factores sobre
nuestro modelo que dificultan la deteccion de Off y On-bouts por parte de Rhythm. El primero, es
la colaboracion entre machos y hembras en mayor o menor medida. En Ospina & Cooper (2015),
el macho de la golondrina chilena (Tachycineta meyeni), a pesar de no presentar un parche de
incubacion real, fue capaz de detener la caida de temperatura de los huevos cuando entraba al nido,
dificultando asi la clasificacion de On y Off-bouts por parte de Rhythm. En el hornero, la
incubacion es bi-parental, ambos padres presentan parches de incubacion y se ha reportado que
poseen una alta coordinacion entre sexos en los turnos de incubacion (Massoni, 2012). Una alta

coordinacion en los cambios de turno no permite una disminucion de la temperatura que posibilite



la deteccion de este comportamiento. El segundo factor también asociado con el cuidado bi-
parental, es la frecuencia en la que ocurren los turnos comparados con la frecuencia que el data-
logger registro temperatura. La duracion minima de un Off-bout reportada para el hornero es de 4
minutos (Massoni 2012), mientras que nuestro data-logger registraba temperatura cada 5 minutos.
En general, la mayoria de los investigadores que utilizan Rhythm registran temperaturas cada un
minuto o menos (Florez-V & Londofio, 2014; Basso & Richner, 2015; Bueno-Enciso, Ferrer,
Barrientos, & Sanz, 2016; Sanchez-Martinez & Londofio, 2016; Capp, Liebl, Cones, & Russell,
2017). Ambos factores propios de nuestro modelo de estudio, influyen en la capacidad de Rhythm
para detectar el comportamiento de incubacion resultando en una subestimacion de los turnos
reales.

Por otro lado, cuando se toma directamente la diferencia de temperatura ambiental e incubacion
para estimar On y Off-bouts, los analisis estadisticos muestran efectos significativos de la
temperatura ambiental, hora del dia y fecha (Tabla y Figura 6). Cuando la temperatura ambiental
se encontrd entre 15 y 25 °C la probabilidad de estar dentro del nido se distribuyé como campana
invertida, teniendo su minimo entre las 14 y 15 horas (Figura 6). Es decir, en este horario la
probabilidad de que estuvieran dentro del nido fue menor al 50%. Sin embargo, a temperaturas
mayores a 25 °C, la probabilidad de On-bouts se mantuvo invariable durante el dia y cercana a 0.
A temperaturas menores a 15 °C, la probabilidad fue invariable durante el dia y cercano a 100%
(Figura 6). Estos resultados coinciden con lo reportado para otras especies, donde se observa una
relacion lineal para ciertos rangos de temperaturas, pero no para otros (Conway & Martin, 2000).
Sin embargo, es importante considerar una posible sobrestimacion de Off-bouts a finales de
temporada, cuando la temperatura de la cdmara de incubacion alcanza valores cercanos a los de
incubacion (Figura 4). Dada las condiciones de nuestro modelo de estudio es necesario la

utilizacion de una metodologia complementaria, que no dependa de los cambios de temperatura.



Como alternativa se podria implementar un sistema de deteccion por radiofrecuencia, registrando

cuando los adultos entran y salen del nido.

Exito de eclosion

El éxito de eclosion fue significativamente menor en aquellos nidos que experimentaron
temperaturas maximas mas elevadas. Sin embargo, el huevo de yeso no registrd temperaturas
superiores al umbral critico superior (<39,5+1), propuesto para otras especies paseriformes (Webb
1987). Es posible que las temperaturas letales para el desarrollo de los embriones de hornero sean
mas bajas que para otras especies. Ademas, el tamafio de la puesta fue significativamente menor
en aquellos nidos donde se reporté mayor éxito de eclosion (Figura 7B). Este resultado evidencia
que los horneros no son capaces de incubar de forma dptima a todos los huevos cuando las puestas
son mas grandes que el promedio (3 huevos). En este sentido, el parasitismo de cria por parte del
tordo juega un rol fundamental, debido a que aumenta el ntimero de puesta (Tosi, 2015). En este
trabajo el parasitismo de tordo implicé que en ocasiones la puesta superara el doble del tamafio
original. Por tltimo, el mes en el que comenzaron la incubacioén tuvo un efecto significativo sobre
el éxito de incubacion, donde cuanto mas avanzada la temporada mayor el éxito de incubacion
(Figura 7A). En ambientes templados el inicio de incubacion determina la temperatura a la que los
huevos estan expuestos cuando los adultos no estan activamente incubando (Bentzen et al., 2010;
Hepp & Kennamer 2011). Aquellas puestas que comenzaron a incubarse en setiembre
experimentan una caida mas importante de temperatura cuando los padres dejan el nido que
aquellos incubados en noviembre, con temperaturas por debajo del cero fisioldgico (Figura 5), con

perjuicio para el desarrollo de los embriones (DuRant 2013), y con impacto en su éxito de eclosion.



Sincronia

La sincronia de eclosiéon mostré un patréon a lo largo de la temporada, donde aquellas puestas
incubadas hacia final de la temporada fueron mas asincrénicas (Tabla 8), al igual que en latitudes
cercanas a la nuestra en Argentina (35°15'S y 35°34°S), donde se observo distinto grado de
sincronia a lo largo de la temporada reproductiva (Fraga 1980; Massoni 2012). La existencia de
este patron en la sincronia de eclosion podria deberse a la temperatura ambiental ya que, a finales
de la temporada, el nido mantiene valores de temperaturas dentro del rango de incubacion por
tiempos mas prolongados (Figura 4). En este escenario los huevos son incubados por la
temperatura ambiental desde su puesta generando una asincronia involuntaria por parte de los
padres, fendmeno ya observado en otras especies (Magrath, 1990; Royle, 2002; Grifith, 2016). Sin
embargo, la temperatura no es el tnico factor que cambia a lo largo de la temporada, también la
disponibilidad de alimento. Un aumento en los costos de aprovisionamiento hacia el final de la
temporada podria desencadenar una eclosion asincrénica como estrategia parental (Magrath,
1990). Para poder evaluar exclusivamente el efecto de la temperatura ambiental sobre el grado de
sincronia de eclosion, se podria monitorear la temperatura del nido en los dias de puesta, a lo largo
de la temporada. Si la temperatura ambiental tiene un efecto sobre la sincronia de eclosion
entonces, aquellos huevos que hayan sido expuestos a temperaturas de incubacion (25-40,5 °C) en
esta ventana de tiempo deberian eclosionar de forma asincronica, independientemente del

momento de la temporada en el que se encuentren.

9. Limitaciones

1. El numero de territorios utilizados en este trabajo (23) es considerablemente menor al observado

para la poblacion (>100, obs. pers). Este ntimero disminuye a 11 para los andlisis de



comportamiento. Las posibles diferencias entre nidos no fueron consideradas en los modelos
estadisticos.

2. No se cuenta con informacion sobre la edad de los individuos en esta poblacion ni sobre la
variacion en la disponibilidad de alimento entre territorios y a lo largo de la temporada

reproductiva.

10. Conclusiones

1. Elnido de Furnarius rufus no actia como un buffer térmico frente a la variacion ambiental,
siendo incapaz de actuar como una incubadora natural de forma continua. En ciertos
intervalos de tiempo, cada vez mds frecuentes y largos hacia final de temporada, la
temperatura del nido alcanza e incluso supera los valores de incubacion reportados para la
especie en este trabajo. Sin embargo, no se encontr6 que la cantidad de horas en que el nido
se encontraba a temperaturas de incubacion tuviera un efecto significativo en el éxito de

eclosion.

2. Los adultos cambian su comportamiento de incubacién (i.e. la frecuencia de sus visitas),
segun la temperatura ambiental. Los adultos dejan el nido desatendido por més tiempo
cuando la temperatura ambiental es superior al cero fisioldgico, mientras que aumentan estas
visitas cuando las temperaturas son menores a 15 °C. En temperaturas intermedias (entre 15
y 25 °C), los adultos muestran un patrén diario en sus visitas donde existe un mayor nimero

de visitas en el amanecer y atardecer.

3. El éxito de eclosion fue afectado por la temperatura dentro del nido y el nimero de puesta.

Las puestas mas grandes llegaron a doblar su nimero debido al parasitismo de cria y fueron



menos exitosas que puestas mas pequefias. Los adultos no son capaces de incubar a todos
los huevos de forma eficiente en puestas mayores al promedio (3) y las propiedades térmicas
del nido no los benefician en este sentido. Por otro lado, las temperaturas elevadas alcanzadas
por el nido tuvieron un efecto negativo. Temperaturas mayores a 38 °C dentro del nido
disminuyeron el éxito de eclosion, proponiendo un limite de temperaturas letales menor al

observado en otros paseriformes.
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