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Resumen

La temperatura del aire que experimentan los pollos altriciales durante los primeros dias de vida
puede influir sobre la adecuacion de estos organismos. Esto se debe a la incapacidad de los pollos
altriciales de mantener su temperatura corporal mas o menos constante, independientemente de
la temperatura ambiental, durante los primeros dias posteclosion. Debido a que la
termorregulacién involucra procesos energéticamente costosos, los pollos altriciales que se
desarrollan en ambientes térmicamente estresantes (i.e., por encima o por debajo de la zona
termoneutral de la especie) podrian enfrentar una disyuntiva entre activar los diferentes procesos
termorregulatorios u otros procesos igualmente costosos y esenciales (e.g. crecimiento). Para
poner a prueba esta hipotesis, llevamos a cabo una manipulacion de la temperatura del aire dentro
de cajas nido con pollos de azulejo de garganta azul (Sialia mexicana) durante la fase exponencial
de crecimiento y el inicio de la termorregulacion, es decir, del dia 5 al 11 (+ 0.5) de edad de los
pollos. Esta manipulacién consistié en dejar la tapa abierta de 14 cajas nido para provocar la
pérdida de calor (grupo experimental), mientras que dejamos otras 14 cajas nido con la tapa
cerrada para simular un ambiente térmicamente mas estable (grupo control). Con esto, logramos
generar dos grupos térmicamente diferentes: las cajas nido del grupo control fueron en promedio
0.83 °C mas calientes que las cajas del grupo experimental a lo largo de los seis dias que dur¢ la
manipulacion. La temperatura del aire dentro de las cajas nido no afect6 el incremento relativo
de la masa total de los pollos de los dos grupos. Sin embargo, el incremento relativo del pico tuvo
una relacion negativa con la temperatura promedio y minima del aire dentro de las cajas nido y
una relacion del mismo tipo con el incremento relativo del tarso y la temperatura promedio,
minima y méaxima del aire dentro de las cajas nido en el grupo experimental, mientras que en el
grupo control no se encontrd ninguna relaciéon. Aunque, por otro lado, encontramos una relacion
positiva entre la temperatura promedio y minima del aire dentro de las cajas nido y los valores
finales de masa, pico y tarso de los pollos del grupo experimental y de la temperatura maxima del
aire dentro de las cajas nido y la masa final de dicho grupo, esto debido a que los pollos que
crecieron en temperaturas mas bajas siempre fueron mas pequeios, inclusive antes de la
manipulacion. Asimismo, establecimos una relacion negativa entre esta temperatura y el valor
final de la masa de los pollos del grupo control, probablemente debido a los efectos de la

hipertermia. Aunado a esto, los pollos del grupo control presentaron mayor probabilidad
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presentar novena pluma alar a los 11 dias de edad que los pollos del grupo experimental. Aunado
a esto, encontramos una relacion positiva entre la temperatura minima del aire dentro de las cajas
nido y la probabilidad de presentar esta pluma en los pollos del grupo experimental, mientras que
en los pollos del grupo control la temperatura minima no se relaciond con el desarrollo del
plumaje. Adicionalmente, encontramos una relacion positiva entre la temperatura maxima del aire
dentro de las cajas nido y la longitud de la primera pluma de la rectriz en ambos grupos. Al evaluar
los compromisos entre rasgos del crecimiento (resumidos en un PCI1) y la probabilidad de
presentar novena pluma alar a los 11 dias encontramos una relacion negativa en ambos grupos,
aunque en el grupo experimental observamos que los pollos crecen menos (PC1) y, a su vez,
tienen menor probabilidad de presentar esta pluma. Los resultados sugieren que la temperatura
del aire que experimentan los pollos altriciales durante la fase exponencial de crecimiento y el
inicio de la termorregulacion, influye en el crecimiento y el desarrollo del plumaje y acentua los
compromisos entre estos rasgos. Estos cambios que pueden experimentar los pollos en su
desarrollo podrian tener un impacto sobre su adecuacion a corto y largo plazo y podrian contribuir

a la variacion fenotipica en poblaciones silvestres.
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Introduccion

La adecuacion de los organismos es influenciada por la variacién en diferentes condiciones
ambientales (Gilbert 2001, 2004). Factores ambientales como la disponibilidad de alimento,
fotoperiodo, temperatura, humedad, y diversas interacciones bioldgicas como la depredacion,
parasitismo, y la competencia por recursos podrian influir en la expresion génica (Gilbert 2001)
y el fenotipo de los organismos (Gilbert 2004, Monaghan 2008), y por consiguiente, en su
supervivencia y éxito reproductivo. Por ejemplo, la temperatura ambiental determina el sexo de
la tortuga verde (Chelonia mydas, Morreale y cols. 1982), el fotoperiodo induce la esmoltificacion
en los salmones (Ebbesson y cols. 2003) y la calidad del hébitat (i.e., la cercania del nido al lugar
de forrajeo) influye en la supervivencia de los pollos del ostrero euroasidtico (Haematopus
ostralegus, van de Pol y cols. 2006). Se ha documentado que el ambiente puede inducir cambios
fenotipicos en adultos (Gilbert 2001), pero la etapa mas critica de la vida de un organismo es
durante el desarrollo temprano (Lindstrom 1999). El desarrollo temprano es el periodo que abarca
desde la concepcion hasta la madurez sexual (Lindstrom 1999), y durante este periodo se
consolidan diversas estructuras y funciones en un organismo, por lo que el ambiente de desarrollo
es critico para su adecuacion (Lindstrom 1999, Wells 2003, Monaghan 2008). Ademas, diversos
estudios sugieren que entre mas temprano en la vida de un individuo exista una perturbacion
ambiental, mas severo sera el impacto a corto y largo plazo sobre su fenotipo y adecuacion
(Lindstrém 1999, Mccarty y Winkler 1999, Alonso-Alvarez y cols. 2006, Monaghan 2008, Pérez
y cols. 2008, Salaberria y cols. 2014, Boonekamp y cols. 2016).

En este estudio evaluamos el efecto de la temperatura del aire a la que estan expuestas los
pollos de aves altriciales durante sus primeros dias de vida sobre su crecimiento corporal y
desarrollo del plumaje, y sobre los compromisos que pueden existir entre estos dos componentes
del desarrollo, usando como modelo de estudio el azulejo de garganta azul (Sialia mexicana).
Esta especie presenta dicromatismo sexual, aunque no en tamafio o masa corporal (Dickinson y
cols. 1996). Diversos estudios han evaluado como el dimorfismo sexual en tamafio puede influir
durante el desarrollo temprano en las tasas de crecimiento, desarrollo de plumaje, habilidad
locomotora, competencia por el recurso dentro del nido asi como el tiempo que pasan en el nido
antes de abandonarlo (Teather y Weatherhead 1994, Badyaev y cols. 2001). Por ello, es interesante

evaluar si existen diferencias en especies donde ambos sexos tienen el mismo tamaiio.



Estrés termico durante el desarrollo temprano y su impacto en la adecuacion de las aves

Las aves son animales endotermos, es decir, son organismos que mediante procesos metabolicos
son capaces de mantener una temperatura corporal constante independientemente de la
temperatura ambiental (Bennett y Ruben 1979, Bicudo y cols. 2001). Pero durante el desarrollo
temprano, las aves son mas o menos susceptibles a cambios en la temperatura ambiental
dependiendo de si son especies altriciales o precociales (Rauter y cols. 2002, Ardia y cols. 2010,
Salaberria y cols. 2014). Por un lado, los pollos precociales, los cuales presentan una habilidad
motriz desarrollada, conductos auditivos y visuales abiertos, plumas y capacidad de conseguir su
propio alimento al poco tiempo después de la eclosion (Winkler y Walters 1983, Hohtola y Visser
1998), tienen la capacidad de generar calor mediante temblores poco tiempo después del
nacimiento (Hohtola y Visser 1998) y, por tanto, de termorregular en condiciones de frio
moderado a los pocos dias de nacidos (Boersman 1986, Choi y cols. 1993, Mujahid 2010). Por
ejemplo, los pollos de gallo doméstico (Gallus gallus) son capaces de mantener una estabilidad
térmica desde los 4 dias de edad cuando son expuestos a frio moderado (Mujahid 2010). De forma
similar, los pollos del pato havelda (Clangula hyemalis) son capaces de comenzar a nadar desde
el primer dia de vida, aun cuando la temperatura del aire es de 6 °C (Steen y Gabrielsen 1986).
En contraste, los pollos de aves altriciales, los cuales presentan poco desarrollo motriz,
conductos auditivos y visuales cerrados y poca capacidad para termorregular después del
nacimiento (Grefio y cols. 2008), presentan caracteristicas de animales ectotermos poiquilotermos
durante los primeros dias de edad (Choi y cols. 1993, Grefio y cols. 2008, Andreasson y cols.
2016). Antes de poder termorregular efectivamente dependen de la temperatura ambiental para
regular la transferencia de calor hacia sus cuerpos (Schonbaum y Lomax 1990). Esto se debe a
que son incapaces de mantener la temperatura corporal cuando son expuestos a temperaturas
ambientales fuera de su zona termoneutral (ZT; ambiente térmico en el que el organismo es capaz
de mantener una temperatura corporal constante mediante la activacion del metabolismo basal,
Andreasson y cols. 2016). Por ello, para que los pollos altriciales tengan un desarrollo 6ptimo
requieren que su temperatura corporal se mantenga dentro de la ZT durante los primeros dias de
vida. Durante el desarrollo prenatal esto se logra principalmente mediante la incubacion (Dunn
1976, Blass 1986, Salaberria y cols. 2014). En muchas especies de aves que habitan en regiones
templadas y frias, los padres desarrollan parches de incubacion (pérdida de las plumas en la region

ventral) y tienen un aumento del flujo sanguineo en esta area, lo que permite una mejor



transferencia de calor hacia los huevos (Blass 1986). En temperaturas altas, los padres actian
como sombra y disminuyen su temperatura corporal para facilitar la transferencia de calor de los
huevos hacia sus cuerpos (Blass 1986). Otra forma en que los padres pueden asegurar el
aislamiento térmico de su puesta, es mediante una correcta seleccion de la orientacion asi como
del material de construccion del nido, el cual evita la pérdida de calor cuando los padres no estan
dentro del nido (Blass 1986, Salaberria y cols. 2014).

Existe evidencia de que aquellos individuos que se desarrollan en temperaturas por debajo
o por encima de su ZT pueden enfrentar estrés térmico (Blass 1986, Andreasson y cols. 2016).
Cuando el estrés térmico es moderado puede provocar alteraciones fisiologicas y una pobre
condicion corporal, lo cual podria dar lugar eventualmente a reducciones en las probabilidades
de supervivencia (Grefio y cols. 2008, Pérez y cols. 2008, DuRant y cols. 2013, Salaberria y cols.
2014). Cuando el estrés térmico es prolongado puede tener un efecto letal en los pollos (Blass
1986, Andreasson y cols. 2016). Aquellos pollos que se desarrollan en temperaturas por encima
de su ZT suelen sufrir alteraciones como pérdida de apetito y reducciones en su crecimiento y
masa muscular (Grefio y cols. 2008). Por ejemplo, en el estornino negro (Sturnus unicolor) se
reportd que a mayor temperatura los pollos eran mas ligeros (Salaberria y cols. 2014). Por su
parte, aquellos huevos de la golondrina bicolor (Tachycineta bicolor) que se estuvieron expuestos
a temperaturas del nido més bajas que los nido control presentaron periodos de incubacion mas
largos, asi como una menor masa corporal y una baja respuesta inmune en comparacion con
aquellos pollos que se desarrollaron en nidos que no fueron enfriados (Ardia y cols. 2010). Asi
mismo, los huevos del herrerillo (Cyanistes caeruleus) que fueron enfriados experimentalmente
(una diferencia del promedio entre los controles y experimentales de 7.38 + 0.70 °C durante la
mafiana, y de 6.44°+ 0.37° C en la tarde) resultaron en pollos con menores tasas de crecimiento
y una capacidad de crianza deficiente cuando estos se convirtieron en adultos (Nilsson y cols.

2008).

Termorregulacion en aves

Las aves requieren de la maduracion del musculo esquelético para poder activar algunos
mecanismos termorregulatorios. Particularmente en especies altriciales, la capacidad

termorregulatoria va mejorando conforme se da una maduracion de dicho musculo (Dunn 1976,



Choi y cols. 1993). Por ello, la activacion de diferentes mecanismos termorregulatorios dependera
del momento de desarrollo en el que se encuentre el organismo. La capacidad termorregulatoria
implica dos procesos vitales para los organismos: la generacion de calor (termogénesis) y la

pérdida de calor (termdlisis; Schonbaum y Lomax 1990).

Termogénesis

Los animales homeotermos (e.g. mamiferos, aves) pueden producir calor por dos vias, mediante
temblores (Choi y cols. 1993, Bicudo y cols. 2001) y por termogénesis fisiologica que es
independiente de los temblores (de aqui en adelante referida como NST, no shivering
thermogenesis, por sus siglas en inglés, Newman y cols. 2013). En las aves, la generacion de calor
por temblores ocurre cuando hay una contraccion repetitiva e isométrica del musculo esquelético
(Choi y cols. 1993, Newman y cols. 2013), y por lo tanto, su activacion requiere de la maduracion
del musculo esquelético del pollo, principalmente del musculo pectoral (Ricklefs y Hainsworth
1968, Andreasson y cols. 2016). Durante los primeros dias de vida, los pollos presentan un
musculo esquelético inmaduro, por lo que no son capaces de producir calor por medio de
temblores durante esta fase temprana de su desarrollo (Andreasson y cols. 2016). La NST no
requiere de habilidades de contraccion del musculo esquelético, por lo que este mecanismo de
generacion de calor precede a la termogénesis mediada por temblores en el desarrollo (Newman
y cols. 2013). Dependiendo de la temperatura ambiental, un organismo puede presentar dos tipos
de NST: (a) la de tipo obligatoria, la cual es necesaria para satisfacer las demandas de energia que
requieren los homeotermos dentro de su ZT, y (b) la regulada, la cual ocurre cuando un organismo
se encuentra en un entorno donde la temperatura ambiental se encuentra por debajo de su ZT y
requiere elevar su temperatura (Bicudo y cols. 2001, Newman y cols. 2013).

En aves, se han propuesto tres mecanismos fisiologicos de la NST mediante los cuales se
podria estar generando calor cuando los organismos son expuestos al frio prolongado: (a) cuando
la mitocondria cesa o disminuye la produccion de ATP se promoveria la expresion de la avUCP
(proteina desacopladora aviar) para ayudar a movilizar las reservas de grasa y aumentar la
capacidad del musculo esquelético para oxidar acidos grasos, (b) el gradiente electroquimico
generado por la bomba de Ca?" en el reticulo endopldsmico podria estar contribuyendo a una

mejor ruptura del ATP, y/o (c) la fosforilacion oxidativa en la mitocondria permitiria el



desacoplamiento de acidos grasos mediado por el cotransportador mitocondrial (Bicudo y cols.
2001, Newman y cols. 2013).

En aves neonatas altriciales no hay expresion de avUCP ni del cotransportador
mitocondrial, por lo que estas dependen de otros mecanismos para obtener calor durante las
primeras horas de vida (Bicudo y cols. 2001, Newman y cols. 2013). Por ejemplo, conforme los
pollos van creciendo hay una reduccion de la proporcion volumen/superficie de contacto y esto,
en conjunto con el desarrollo del plumaje, el cual puede funcionar como aislante térmico, podria
ayudar a los pollos alticiales a mantener sus cuerpos calientes (Ricklefs y Hainsworth 1968, Dunn
1975, Choi y cols. 1993, Newman y cols. 2013, Andreasson y cols. 2016). También la presencia
de hermanos contribuye a mantener el microclima del nido méas o menos constante mediante el
agrupamiento (Dunn 1976), aunque la su presencia también podria implicar una mayor
competencia por los recursos (Andreasson et al. 2016) y un menor acceso a los mismos. Esta
disminucién en los recursos, provocada por los hermanos, podria provocar compromisos entre

diferentes rasgos del crecimiento.

Termolisis

La evaporacion es el mecanismo mas importante para la termolisis. Las aves presentan diferentes
conductas para perder calor, por ejemplo, la agitacion gular, la cual consiste en respirar con la
boca abierta y agitar rapidamente la parte interna del pico manteniendo esta region humeda, ya
que esta humedad contribuye a que la sangre que circula por esta zona se enfrie. Asimismo, la
pérdida de calor también se ve facilitada por la falta de plumas y por la poca queratinizacién del
tegumento (Ricklefs y Hainsworth 1968). En especies altriciales existe un retraso en el
establecimiento de un punto critico para soportar temperaturas bajas, mientras que el
establecimiento del punto critico para las temperaturas altas se establece una vez que los pollos

nacen (Ricklefs y Hainsworth 1968, Choi y cols. 1993).

Costos de la termorregulacion

La temperatura ambiental que experimentan los organismos es critica debido a la influencia que
ese factor tiene en todos sus procesos biologicos (Mccarty y Winkler 1999, Portner y cols. 20006).

Debido a que la termorregulacion es un proceso energéticamente costoso, los organismos podrian



enfrentar compromisos entre activar mecanismos propios de este proceso y el crecimiento (Choi
y cols. 1993, Dawson y cols. 2005, Andreasson y cols. 2016). La existencia de compromisos entre
la termorregulacion y el crecimiento corporal ha sido evidenciada por algunos estudios que han
documentado que los pollos de estornino (Sturnus unicolor) que se desarrollan en ambientes
térmicamente estresantes presentan retrasos en el crecimiento (Salaberria y cols. 2014). Ademas,
el mantenimiento de temblores prolongados requiere de un metabolismo oxidativo (Choi y cols.
1993), por lo que la activacion de este mecanismo provoca una elevacion de la tasa metabdlica vy,
por consiguiente, una mayor acumulacion de estrés oxidante. Dicho estrés se ha vinculado
negativamente con la adecuacion de los individuos (Monaghan y cols. 2009). Por esto,
experimentar calor o frio fuera de la ZT por periodos prolongados podria conllevar costos en la
adecuacion, por alguno de los siguientes mecanismos: a) estos impactos pueden ser letales porque
alteran irreversiblemente la homeostasis (Etches y cols. 2008, Du Plessis y cols. 2012), b) si se
sobrevive a ellos, pueden implicar una mayor asignacion de recursos energéticos hacia la
produccion o pérdida de calor a costa del crecimiento, y el tamafio corporal puede ser clave para
sobrevivir hasta la etapa reproductiva o para conseguir pareja (Etches y cols. 2008, Du Plessis y
cols. 2012), o ¢) estos impactos pueden derivar en un incremento en los niveles de estrés oxidante,
que a su vez pueden causar dafio a ciertas estructuras celulares y reducir las probabilidades de
supervivencia juvenil o adulta (Monaghan y cols. 2009).

La exposicion a calor intenso demanda a los individuos un mayor consumo de agua para
poder enfriarse o cambios en los patrones de actividad para evitar un sobrecalentamiento. Estos
cambios en los patrones de actividad, en el consumo o uso del agua podrian provocar un
desbalance entre el requerimiento diario de agua y la energia disponible para otras funciones.
Aunado a esto, el forrajeo de las aves se puede ver afectado por estos cambios en los patrones de
actividad, lo que supone pérdidas de masa corporal (Du Plessis y cols. 2012). En especies con
cuidado parental, el periodo de crianza es particularmente sensible a temperaturas elevadas. Esto
se debe a que los padres enfrentan una disyuntiva: satisfacer sus necesidades o proveer a sus
pollos de alimentos y proteccion térmica. La resolucion de esta disyuntiva en favor de las
necesidades alimentarias de los padres podria resultar en pollos expuestos a temperaturas por
arriba (o por debajo) de su ZT. Esto ultimo podria derivar en pollos con menor masa corporal, lo
cual se vincula con una menor esperanza de vida y retrasos en la edad en que los pollos pueden

iniciar la transicion a la independencia y abandonar el nido (Cunningham y cols. 2013).



Cuando las aves son expuestas a bajas temperaturas requieren de cambios conductuales,
aislamiento térmico y generacion de calor por metabolismo para poder sobrevivir (Teulier y cols.
2010). Algunos estudios sugieren que podrian utilizar dos vias energéticamente econdmicas a
manera de mecanismos de termorregulacion: realizar actividades que generen calor, tanto que
impliquen movimiento (e.g. locomocioén) o no (e.g. acicalamiento). Aunado a esto, las aves
podrian utilizar el calor generado por la ingesta de alimento para elevar la temperatura corporal
(Humphries y Careau 2011). Asimismo, el salir a forrajear podria generar costos para los padres
porque tienen que recalentar los huevos. Por ello, en algunas especies los padres cubren los
huevos con diversos materiales dentro del nido, generando asi un aislamiento térmico. Dicho
aislamiento asegura el correcto desarrollo de los embriones y evita el fracaso de los nidos (Haftron

y Reinertsen 1985).

Antecedentes

Se ha demostrado la influencia que tiene la temperatura ambiental experimentada durante el
desarrollo temprano sobre la duracion de la incubacion, la tasa de crecimiento, diferentes
parametros metabdlicos y la supervivencia de pollos altriciales (Dawson y cols. 2005, Nord y
Nilsson 2011). Por ejemplo, Ardia y cols. (2010) encontraron que aquellos huevos de golondrina
bicolor (Tachycineta bicolor) que fueron enfriados a parir del dia 6 de la incubacion resultaron en
pollos con menor masa corporal y menor capacidad para combatir las bacterias. Asimismo, Nord
y Nilsson (2011) determinaron que aquellos huevos del herrerillo (Cyanistes caeruleus) que
fueron enfriados desde el dia 3 de la puesta hasta el 12 (final de la incubacion) resultaron en pollos
con menores tasas de crecimiento. Por otro lado, existen pocos estudios que describan el efecto
de la temperatura del aire sobre los pollos altriciales y los posibles compromisos asociados entre
termorregular o crecer. Por ejemplo, Dawson y cols. (2005) describieron el efecto de calentar 5°C
nidos de golondrina biocolor (7Tachycineta bicolor) del dia 4 al 16 de edad de los pollos, dicha
manipulacion resulto en pollos mas pesados, con mayor desarrollo de la novena pluma alar y con
mayores probabilidades de sobrevivir al emplumado, en comparacién con aquellos pollos en
nidos que no fueron calentados. Aunado a esto, Grefio y cols. (2008) demostraron que la
temperatura experimentada durante los primeros dias posteclosion y la masa al emplumado son

bueno predictores de la supervivencia de pollos del carbonero comun (Parus major), donde



temperaturas elevadas y baja masa corporal son los que tuvieron mayor influencia sobre la
mortandad de los organismos. Con esto, se ha comprobado el efecto de la temperatura del aire
dentro de las cajas nidos sobre el crecimiento de pollos altriciales y los efectos a largo plazo de
las condiciones térmicas experimentadas durante los primeros dias posteclosion, pero no se ha
evaluado cuales son los compromisos entre los diferentes rasgos de crecimiento generados por

una modificacion de dicha temperatura.

El Azulejo de Garganta Azul

El azulejo de garganta azul (Sialia mexicana) es un ave paseriforme que tiene una puesta modal
de cuatro huevos (rango 2-5 huevos en poblaciones surefias y 4-5 huevos en poblaciones
nortefias), los cuales son incubados exclusivamente por la hembra durante 14 dias; durante este
periodo el macho alimenta a la hembra (Keyser y cols. 2004, Jacobs y cols. 2013, Gaona 2014).
Los pollos tienen un desarrollo rapido: la asintota de la masa es de 28 + 0.08 g y tardan 10.4 +
0.06 dias en alcanzar el 90% de la asintota de la masa (Mock y cols. 1991). Las crias abandonan
el nido entre los 18 y 20 dias de edad (Gaona 2014). Los pollos son altriciales, por lo que durante
las primeras semanas de vida son susceptibles a los cambios en la temperatura del nido. De manera
que el experimentar estrés térmico podria ser determinante para la supervivencia de los pollos

(Grefio y cols. 2008, Pérez y cols. 2008, DuRant y cols. 2013, Salaberria y cols. 2014).

Los azulejos de garganta azul son insectivoros (Fiehler y cols. 2006, Cuatianquiz y Macias
2016). Ambos padres contribuyen a la construccion y defensa del nido, y cuidan y alimentan a
los pollos hasta que éstos alcanzan la independencia (Dickinson y Leonard 1996, Kraaijeveled y
Dickinson 2001, Charmantier y cols. 2007). En algunos casos, los padres son asistidos en la
alimentacion y cuidado de los pollos por adultos jovenes (ayudantes, Dickinson y Leonard 1996,
Dickinson y cols. 1996, Kraaijeveled y Dickinson 2001, Keyser y cols. 2004, Duckworth 2006,
Fiehler y cols. 2006, Charmantier y cols. 2007). Dickinson y cols. (1996) determinaron que en 25
de los 35 nidos de su estudio los ayudantes fueron machos jovenes e hijos de la pareja
reproductiva. Por su parte, Charmantier y cols. (2007) establecieron que los ayudantes eran en su
mayoria machos: 70% de los nidos eran asistidos por hijos de la pareja, 16% eran hermanos, 6%

eran hijas y 8% eran ayudantes sin ningiin vinculo sanguineo. Los azulejos anidan en cavidades
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como usuarios secundarios y construyen su nido a partir de hojas aciculares, plumas y, en
ambientes con impacto humano, materiales plasticos (Mock y cols. 1991, Keyser y cols. 2004,
Gaona 2014). Las cavidades que de forma natural los azules utilizan para anidar son elaboradas
por pajaros carpinteros o se generan por la caida de una rama o muerte de un arbol. Por lo que las
cavidades naturales varian en términos de su distribucion en el bosque, orientacion y diametro de

la apertura y su altura con respecto al suelo (McComb y Nobel 1981, Kaluthota y Rendall 2017).
Justificacion

En este trabajo usamos el azulejo de garganta azul como modelo de estudio para evaluar el efecto
de la temperatura promedio, minima, méaxima, el coeficiente de variaciéon y el rango de la
temperatura del aire dentro de las cajas nido (de aqui en adelante, Tprom, Tmin, Tmax, rango y CV,
respectivamente) durante el desarrollo temprano (i.e., entre los 5 y los 11 dias de edad de los
pollos que incluye la fase exponencial del crecimiento e inicio de la termorregulacion) sobre la
tasa de crecimiento y el desarrollo de plumaje. El azulejo de garganta azul es un buen modelo
para este estudio debido a que los pollos son altriciales pero de rapido desarrollo, lo que sugiere
que estos son vulnerables a cambios en la temperatura ambiental y que los impactos de estos
cambios podrian verse traducidos en ajustes en el crecimiento e imponer compromisos entre
diferentes rasgos de historia de vida que pueden observarse en la fase juvenil. El estudio se llevo
a cabo en el sistema de cajas nido del Parque Nacional La Malinche, lo que permiti6 el monitoreo
de los pollos y la manipulacion de las condiciones térmicas del nido. A pesar de que las cavidades
naturales proveen a los pollos un microclima mas o menos constante, la temperatura y humedad
internas podrian variar en funcién de su distribucion dentro del bosque, orientacion,
caracteristicas de la apertura y altura y, como consecuencia, diferencias en la exposicion al sol,
lluvia y viento (Salaberria y cols. 2014).

Para evaluar el efecto de la temperatura en el desarrollo de los pollos, manipulamos
experimentalmente la temperatura del aire dentro de las cajas nido dejando la tapa de las cajas
abierta (experimentales) o cerrada (controles). Las cajas nido del grupo experimental se
mantuvieron abiertas durante el periodo de mayor gasto energético por termorregulacion, cuando
los pollos tenian 5 dias y hasta que cumplieron 11 dias de edad. En aves altriciales, los pollos
empiezan a termorregular a la mitad del periodo de desarrollo (aproximadamente 7 dias de edad),

lo que incrementa considerablemente el gasto energético; el pico de demanda energética tiene
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lugar justo después de la mitad del periodo de desarrollo y antes del emplumado (Blem 1998). La
termorregulacion incluye diferentes procesos fisioldgicos y conductuales que permiten a los
pollos mantener una temperatura corporal optima, y a los progenitores, mantener en niveles
optimos la temperatura de su progenie (Ardia y cols. 2010, Newman y cols. 2013). Aunque este
estudio no evalud ninguno de estos procesos de manera directa, al manipular la temperatura del
aire dentro de las cajas nido asumimos que se activaron varios de estos mecanismos en los pollos
y/o en sus padres. Por consiguiente, este estudio podria contribuir a esclarecer cémo la
temperatura influye en diferentes componentes del desarrollo, y si la temperatura podria tener un
papel como mediador de los compromisos entre estos componentes, lo cual, a su vez, podrian

influir en la adecuacion de los organismos a corto y largo plazo.

Objetivos

Objetivo general
Evaluar si la temperatura experimentada por pollos del azulejo durante la fase exponencial del

crecimiento e inicio de la termorregulacion (de los 5 a los 11 dias de edad) influye sobre la tasa
de crecimiento, o sobre la masa, talla (largo del pico y el tarso) y la presencia de plumaje a los 11
dias de edad (dia en el cual los pollos de poblaciones nortefias de esta especie alcanzan la asintota

de crecimiento) y si existen diferencias entre sexos.

Objetivos particulares
1. Evaluar si 1a Tprom, Tmin ¥ Tmax que experimentan los pollos del azulejo durante la fase

exponencial del crecimiento e inicio de la termorregulacion (NST y/o termogénesis dependiente
de temblores) influye diferencialmente entre sexos sobre:

(a) la tasa de incremento en masa y longitud del pico y tarso,

(b) los valores de la masa, pico y tarso a los 11 dias de edad vy,

(b) desarrollo del plumaje (presencia o ausencia y longitud de la primera pluma en la rectriz y

novena pluma alar a los 11 dias de edad).
2. Evaluar si los compromisos potenciales entre la tasa de crecimiento y el desarrollo del plumaje
son mediados por 1a Tprom, Tmin ¥ Tmax @ la que los pollos son expuestas durante la fase exponencial

del crecimiento e inicio de la termorregulacion y si estos son diferentes entre machos y hembras.
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Hipdtesis y predicciones

Hipodtesis 1: La exposicion de pollos altriciales a temperaturas fuera de la ZT, es decir,
temperaturas del aire por encima (Tmax) 0 por debajo (Tmin) de las Optimas para la especie, durante
la fase exponencial del crecimiento e inicio de la termorregulacion ralentiza el crecimiento y el
desarrollo del plumaje y acentua los compromisos entre ambos rasgos, sin importar el sexo en
especies donde solo se presenta un dicromatismo sexual.

Prediccion 1: Los pollos, indistintamente si son machos o hembras, que se desarrollan en nidos
con temperaturas fuera de la ZT (grupo experimental) durante la fase exponencial del crecimiento
e inicio de la termorregulacion presentaran menores tasas de incremento y menores valores de
masa, longitud de pico y tarso a los 11 dias de edad y una menor probabilidad de presentar plumaje
y plumas de menor longitud a los 11 dias de edad que los pollos del grupo control.

Prediccion 2: La pendiente que describe la relacion entre la velocidad de crecimiento en masa,
pico y tarso y la presencia de plumaje a los 11 dias de edad serd mas acusada en el grupo

experimental que en el grupo control, independientemente del sexo.

Material y métodos

Sitio de Estudio
Llevamos a cabo el estudio en el sistema de cajas nido del Parque Nacional La Malinche, en el

estado de Tlaxcala. Desde el afio 2000 se han instalado cajas nido en diferentes regiones del
parque. Para nuestro estudio utilizamos 177 cajas nido distribuidas en dos zonas boscosas: una
cercana al poblado de San José¢ Teacalco (19°17'51.3"N 98°02'39.7"W), donde la especie
predominante de arbol es Pinus hartwegii con un didmetro a la altura del pecho (DAP) =
29.73£12.55 cm, caracteristico de bosque joven, y donde se encuentran instaladas 95 cajas nido,
y otra cercana al poblado de Javier Mina (19°11'07.1"N 97°57'45.2"W), donde las especies
predominantes de arboles son Abies religiosa, Pinus montezumae y P. hartwegii con un DAP =
48.06 £ 33.59 cm, caracteristico de bosque maduro y donde estan instaladas 82 cajas nido
(Cuatianquiz y Macias 2016). Para determinar la orientacién de cada una de las cajas, colocamos

un GPS Garmin (eTrex Vist®) en la entrada de cada una de las cajas nido, obteniendo asi valores
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de 0 a 360°.

Trabajo de campo y recoleccion de datos

Durante la temporada reproductiva de 2016 (19 de abril a 22 junio), cada siete dias revisamos el
interior de las cajas nido para determinar si habia material de anidacion (i.e., hojas aciculares) y
registramos la presencia de adultos en un radio < 10 metros de cada caja nido. Una vez que
observamos material de construccion de nido dentro de las cajas, las revisamos dos veces por
semana. De cada nido se registrd el tipo de material de construccion, tamano y fecha de la puesta
(+ 0.5 dias). Los azulejos ponen un huevo por dia y la hembra comienza la incubacion hasta que
la puesta esta completa, por lo que pudimos estimar la fecha exacta del inicio de la incubacion. A
partir del primer dia de incubacidén contabilizamos 14 dias, periodo que dura la incubacion, y
estimamos la fecha de eclosion (£ 0.5 dias). En esta especie, todos los pollos de una nidada
eclosionan el mismo dia, por lo que al quinto dia posteclosion asignamos los nidos
secuencialmente al grupo control o al experimental. Esta asignacion secuencial nos permitio
disminuir las diferencias en fecha de puesta (nidos experimentales del 26 de mayo al 22 de junio
de 2016; nidos control del 29 de mayo al 14 de junio de 2016) y tener temperaturas ambientales
similares entre los grupos. Todos los nidos fueron asignados al azar sin previo conocimiento de
la orientacion de las cajas. Para manipular la temperatura del aire dentro de las cajas nido
experimentales, levantamos 5 c¢cm la tapa de cada caja cuando los pollos cumplieron 5 dias de
edad y mantuvimos esta abertura fija por 6 dias. Para evitar que otros animales como insectos,
arafas, ardillas u otras especies de aves pudieran ingresar a las cajas experimentales y causar dafio
o depredar a los pollos, cubrimos la abertura superior de cada caja con un trozo de tamiz metalico
flexible de 2 mm de luz de malla y tres trozos de tela de tul. Ademas, recubrimos la parte superior
de cada caja experimental con un trozo de pelicula de plastico adherente Aurerra® para evitar que
escurriera agua de lluvia al interior de la caja. Las cajas nido asignadas al grupo control se
mantuvieron cerradas, y para simular el mismo manejo al que fueron sujetas las cajas asignadas
al grupo experimental, fijamos las mismas cubiertas de tamiz metalico flexible, tela de tul y
pelicula de plastico adherente por encima de la tapa de cada caja.

®

En cada caja nido colocamos dos data loggers (HOBO Pendant ™ Temperature/Light 64K

Data Logger) para registrar la temperatura, uno de ellos en la parte externa de la caja para
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determinar la temperatura ambiental, y el otro dentro de la caja nido para estimar la temperatura
del aire dentro de la caja, colocado entre la pared y el material de construccion. Los data loggers
también nos permitieron estimar el régimen de luz-oscuridad (fotoperiodo) al cual estuvieron
expuestos los pollos durante el transcurso del experimento. Estos dispositivos de registro
automatico de temperatura tienen una precision de 0.47°C y permitieron registrar la temperatura
cada 15 minutos durante el periodo que durd el tratamiento (6 dias). Estos dispositivos, a su vez,
mediante un sensor localizado en una de las caras, son ttiles para registrar cambios relativos en
la intensidad de la luz abarcando un espectro que va desde los 200 a 1200 nm. A la edad de 11
dias de los pollos, retiramos el tamiz metalico, la malla de tul, el plastico adherente, los data
loggers, y en el caso de las cajas experimentales cerramos la tapa. Al inicio (a la edad de 5 £ 0.5
d) y al final (11 £ 0.5 d) de la manipulacién marcamos a cada pollo focal con pintura acrilica no
toxica Vinci® y una liga de color para distinguirlos individualmente dentro de cada caja nido. A
la edad de 5 y 11 dias registramos la masa y medimos la longitud del pico y tarso de cada pollo
con una bascula Camry (£ 0.05gr) y un calibrador vernier (MITUTOYO Serie 001505, + 0.01
mm), y obtuvimos una muestra de sangre con un tubo capilar (aproximadamente 75 microlitros)
punzando la vena braquial. Colocamos la sangre en tubos eppendorf de 1.5 mL con
aproximadamente 0.6 mL de alcohol al 96%. Cuando los pollos llegaron a los 11 dias de edad,
registramos la presencia o ausencia de la primera pluma de la rectriz y novena pluma del ala y
medimos el largo de estas plumas. Monitoreamos la presencia de los pollos dentro de las cajas
hasta los 15 dias de edad, momento en el cual retiramos las ligas de colores y marcamos a cada

cria con un anillo metalico numerado individual (anillos tamafio 1B de Ia National Band and Tag Co.).

Sexado

Para determinar el sexo de los pollos, una parte de la muestra de sangre extraida se conservo en
etanol para su posterior andlisis molecular en el laboratorio. Para el sexado se utilizaron 20ng de
DNA de cada uno de los pollos para llevar a cabo un PCR de punto final para amplificar el gen
CHD-W en hembras y el CHD-Z en machos (Lépez-Rull y cols. 2011). Para este estudio tuvimos
48 machos y 59 hembras.

Analisis estadisticos
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Obtuvimos datos de 32 nidos: 16 nidos y 53 pollos del grupo experimental y 16 nidos y 54 pollos
del grupo control. Debido a que no pudimos colocar data loggers en todas las cajas solo obtuvimos
datos de temperatura para 28 cajas: 14 nidos y 46 pollos del grupo experimental, y 14 nidos y 49
pollos del grupo control. Para los andlisis utilizamos modelos lineales generalizados mixtos
(GLMM) con la paqueteria Ime4, en los cuales se incluy6 la identidad de la caja nido como la
variable aleatoria debido a la no-independencia de los datos de pollos provenientes de un mismo
nido. En caso de otro tipo de andlisis se indica en el texto. Todos los términos no significativos
fueron eliminados del modelo inicial mediante remocion secuencial, y en las tablas se muestran
los valores estadisticos de los términos al momento en el que fueron eliminados del modelo.
Evaluamos la normalidad de los datos mediante pruebas de Shapiro-Wilk. Para los modelos en
los que la distribucion de errores no es normal, utilizamos el programa de EasyFit 5.7 para
determinar el tipo de distribucion, la cual indicaremos en cada caso, asi como la funcion de enlace
correspondiente. Los andlisis se llevaron a cabo en el paquete de programacion y andlisis

estadistico R version 3.2.5 (R Core Team 2017).

Efecto de la manipulacion sobre la temperatura de las cajas nido

Para analizar el efecto de la manipulacion sobre la temperatura del aire dentro de las cajas nido
obtuvimos, mediante los data /oggers colocados dentro de las cajas nido, los datos de la Tprom,
Tmin Y Tmax, €l rango de temperatura y el coeficiente de variacion (CV) de la Tprom diarios durante
el periodo de la manipulacion (de los 5 a los 11 dias de edad de los pollos). Mediante los data
loggers colocados en el exterior de las cajas nido obtuvimos un promedio diario de la temperatura
ambiental a lo largo del mismo periodo. Para tener el mismo niimero de datos para cada caja,
utilizamos las lecturas a partir de la 20:15 h del primer dia de manipulacion (dia 5 de edad de los
pollos) hasta las 20:00 h del segundo dia de manipulaciéon (dia 6 de edad de los pollos) y asi
sucesivamente, con lo que obtuvimos un promedio por dia. Para evaluar el efecto de la
manipulacion sobre 1a Tprom, Tmax, Tmin rango y CV utilizamos GLMM. Todos los modelos
incluyeron como factores fijos al tratamiento (control o experimental) y la edad de los pollos (dia
5 al 11) y la interaccion entre ambos factores. Solo para el modelo de la Tprom se incluyd también

la temperatura ambiental promedio diaria (i.e., la temperatura registrada en el exterior de la caja
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nido) y el fotoperiodo (luz u obscuridad) como efectos fijos, y las interacciones entre tratamiento
y edad de las crias y entre tratamiento y fotoperiodo.

La Tprom durante los 6 dias que dur6 la manipulacion fue de 13.74 + 0.69 °C en el grupo
control y 12.91 &+ 0.2 °C en el grupo experimental; es decir, en promedio los pollos en nidos
experimentales estuvieron expuestos a temperaturas promedio 0.83 °C mas bajas que los pollos
en nidos control. La Tprom incremento6 con la edad de los pollos en promedio 0.33 °C por dia en
los nidos control, mientras que en los nidos experimentales el incremento fue de 0.02 °C (Tabla
1, Fig. 1a). Cabe destacar que durante al inicio de la manipulacion (dia 6 de edad de los pollos)
no encontramos diferencias significativas entre grupos en la Tprom (t=-0.09, gl=27, p =0.93), Tmin
(t=0.21, gl=27, p=0.84), Tmax (T=0.67, gl=27, p=0.51), rango de la temperatura (Tmax — Tmin; t=
0.79, gl= 27, p= 0.43) ni en el coeficiente de variacion de la temperatura del aire dentro de las
cajas nido (t= 1, gl=27, p=0.32, Fig. 7 en Anexo 1), fendémenos que podriamos atribuir a que los
padres estén compensando la pérdida de calor en las cajas experimentales. La Tprom presentd una
relacion positiva con la temperatura ambiental, pero no encontramos efectos del fotoperiodo
(Tabla 1). Cabe destacar que a pesar de que tuvimos una caja control en promedio mas caliente
(21.17 °C) no encontramos que los pollos que se desarrollaron dentro de esta caja presentaran un
incremento superior o inferior de masa al resto de las cajas control (incremento relativo de masa
0.65 g; pico 0.23 mm, tarso 0.47 mm), por lo cual, los datos de pollos provenientes de esta caja
fueron incluidos en los andlisis subsecuentes. Dicha caja pudo ser mas caliente debido a la
presencia de ayudantes, los cuales permitirian que la hembra pasara mas tiempo dentro del nido
y/o0 a la orientacion de la caja.

La interaccion entre la edad de los pollos y el tratamiento tuvo un efecto significativo
sobre la Tmin y 1a Tmax (Tabla 1, Fig. 1). En promedio, las cajas del grupo control fueron mas
calientes que las experimentales (temperatura interna maxima 22.37 + 3.7 °C vs. 21.15 + 2.79;
temperatura interna minima 10.44 + 2.16 °C vs. 9.19 + 1.37 °C, respectivamente). Por otro lado,
no encontramos efecto de la interaccion del tratamiento y la edad de los pollos sobre el rango ni
sobre el CV de temperatura promedio del aire dentro de las cajas nido (Tabla 1), por lo cual estas

variables no fueron utilizadas en los modelos posteriores.
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Tabla 1. Efecto del tratamiento y de la edad de los pollos sobre la temperatura promedio (Tprom), temperatura minima (Tmin),
temperatura maxima (Tmax), coeficiente de variacion (CV) y rango de la temperatura del aire dentro de las cajas nido del dia 5
al 11 de edad de los pollos. Utilizamos GLMM con distribucion normal de errores y obtuvimos datos para 28 nidos. El modelo
inicial para la Tprom incluyo la edad de los pollos, la temperatura ambiental, el tratamiento y el fotoperiodo asi como la
interacciones de tratamiento*edad de los pollos, tratamiento*fotoperiodo, tratamiento*temperatura ambiental. Los términos
rechazados para este modelo fueron: tratamiento*fotoperiodo, tratamiento*temperatura ambiental, fotoperiodo. En el modelo
inicial de 1a Tmin, Tmax, €l CV y el rango de la temperatura se incluyo la edad de los pollos, el tratamiento y la interaccion entre

ambos factores.

XZ

Coeficiente +e.e. p
(a) Modelo Tprom
Edad de los pollos 0.18 0.41 18.5 <0.001
Temperatura ambiental 0.73 0.03 388.02 <0.001
Tratamiento -0.88 0.70 1.65 0.20
Tratamiento*edad de los pollos -0.32 0.08 15.93 <0.001
(b) Modelo Tmin
Edad de los pollos 0.07 0.72 1.03 0.31
Tratamiento -0.95 0.70 1.91 0.17
Tratamiento*edad de los pollos -0.28 0.14 3.72 0.05
(c) Modelo Tmax
Edad de los pollos -0.38 0.1 15.24 <0.001
Tratamiento -0.83 1.25 0.47 0.49
Tratamiento*edad de los pollos -0.48 0.19 6.43 0.01
(d) Modelo CV de la temperatura promedio
Edad de los pollos -0.71 0.67 1.13 0.29
Tratamiento 0.56 3.69 0.03 0.88
Tratamiento*edad de los pollos 0.50 1.35 0.14 0.71
(e) Modelo del rango de temperatura promedio
Edad de los pollos -0.45 0.11 16.07 <0.001
Tratamiento 0.12 0.97 0.02 0.90
Tratamiento*edad de los pollos -0.20 0.22 0.84 0.36
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Figura 1. Efecto del tratamiento en la T (figura superior), 1a Ty, (figura central) y la Ty (figura inferior) del dia 5 al 11 de edad de los pollos.
Los circulos abiertos y la linea punteada corresponden al grupo control, y los circulos cerrados y la linea continua corresponden al grupo
experimental. En el grupo control hubo un incremento de 0.33 °C por dia vs. 0.02 °C del grupo experimental.
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Efectos de la manipulacion sobre el crecimiento y el desarrollo de plumaje

La temperatura ambiental, la fecha de eclosion de las nidadas focales, y el tamaio de las nidadas focales
no difirieron entre los dos sitios en los que se llevo a cabo el trabajo (i.e., el bosque maduro de Javier
Mina y el bosque joven de San José Teacalco), ni tampoco el efecto del tratamiento sobre estas variables
difirié entre los dos sitios de estudio: temperatura ambiental*tratamiento: F131 = 0.04, p = 0.83 sitio:
Fi31 = 1.53, p = 0.22, tratamiento*sitio: F131 = 0.02, p = 0.87; fecha de eclosiéon de las nidadas:
tratamiento: F131 = 0.04, p = 0.83, sitio: F131 = 1.53, p = 0.22, tratamiento*sitio: F131 = 0.02, p = 0.87;
tamafio de nidada (GLM con distribucion de errores Poisson y funcion de enlace log): tratamiento:
131= 0.04, p = 0.83, sitio: y°131=1.53, p = 0.22, tratamiento*sitio: y° 131 = 0.02, p = 0.87. Por lo anterior
la localidad, la fecha de eclosion y el tamafio de nidada no se incluyeron en andlisis posteriores.
Asimismo, al inicio del experimento no se encontraron diferencias significativas entre tratamientos ni
sexos, ni un efecto interactivo tratamiento*sitio en (a) la masa (tratamiento: y°131=1.05, p =0.31, sitio:
2131=0.49 p =0.48, sexo: y*131=0.2, p =0.66, tratamiento*sitio: y*131 =2.82, p = 0.093), (b) longitud
del pico (tratamiento: x*1 31 =0.67, p =0.41, sitio: y*131 =0.79, p =0.38, sexo: y’131 =0.62, p =0.43,
tratamiento*sitio: y°131 = 1.42, p = 0.23) y (c) longitud del tarso de los pollos (tratamiento: y°131=1.04,
p =0.31, sitio: y°131=0.23, p =0.63, sexo: x°131=0.15, p =0.7, tratamiento*sitio: ¥*131=1.74, p = 0.19).
Para todos estos analisis utilizamos GLMM vy datos de 28 cajas nido. Por otro lado, cuando analizamos
el peso inicial en funcion del tamafio de nidada tampoco encontramos un efecto significativo (3 = 0.56 +
0.89, y* 104= 0.43, p= 0.51).

Para evaluar el efecto del tratamiento sobre las tres variables de crecimiento y los dos indicadores
de desarrollo del plumaje usamos GLMM que incluyeron como factores al tratamiento y el sexo de los
pollos, y como covariable alguna de las siguientes temperaturas: Tprom, Tmin 0 Tmax (tres modelos
diferentes para cada variable de crecimiento, cada uno incluyendo solo una de estas tres temperaturas).
Los valores promedio de 1as Tprom, Tmin Y Tmax fueron calculados usando los promedios diarios para los 6
dias que durd la manipulacion. Todos estos GLMM incluyeron ademas las interacciones ente tratamiento
y sexo, y entre el tratamiento y la temperatura de interés. Para el analisis de crecimiento (1) se calcularon
incrementos relativos de la masa, pico y tarso (medida final - medida inicial / medida inicial) y (2) se
usaron los valores de la masa, pico y tarso a los 11 dias de edad como indicadores de la masa y talla final
de los pollos (momento en que las poblaciones nortefias alcanzan la asintota de crecimiento). Las tasas
de incremento relativo de la masa y del tarso fueron transformadas a una escala logaritmica antes del

analisis para que cumplieran con los requisitos de distribucion normal de errores. Para el valor absoluto
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final del tarso asumimos una distribucion normal dada la naturaleza de los datos.

Para evaluar el efecto del tratamiento sobre la presencia de la novena pluma y la longitud de la
primera pluma de la rectriz a los 11 dias de edad, utilizamos GLMM que incluyeron como factores al
tratamiento y al sexo, y alguna de las tres variables de temperatura (Tprom, Tmin 0 Tmax) como covariable.
Al igual que en los analisis de crecimiento, se usaron modelos independientes en los que se incluyd una
sola de las tres variables de temperatura. En todos estos GLMM se incluy6 la interaccion entre el
tratamiento y la temperatura de interés: Tprom, Tmin 0 Tmax. Para el analisis de la presencia de la novena
pluma se usaron GLMM con una distribucidon binomial y una funcién de enlace logit. La presencia de la
pluma rectriz no se pudo analizar ya que solamente uno de los 49 pollos pertenecientes al grupo control
no presentd esta pluma. Para evaluar lo longitud de la primera pluma de la rectriz utilizamos GLMM con
una distribucion normal de errores. La longitud de la primera pluma de la rectriz fue transformada a una
escala logaritmica antes del analisis para que cumpliera con los requisitos de distribucion normal de
errores. Para este andlisis solo consideramos las medidas mayores a cero (control: 48 de 49 pollos,
experimental: 33 de 46 pollos). El efecto del tratamiento sobre la longitud de la novena pluma alar no se
pudo analizar debido a que los datos del grupo experimental estuvieron muy sesgados a cero: 22 de los

46 pollos de dicho grupo no presentaron novena pluma alar a los 11 dias de edad.

Efecto del tratamiento sobre compromisos entre rasgos de crecimiento y desarrollo de plumaje

Para resumir el crecimiento en masa, pico y tarso en una sola variable se llevo a cabo un Analisis de
Componentes Principales por separado para los pollos del grupo control y para los del grupo
experimental. Para el grupo control, el analisis resulté en un solo Componente Principal (CP1) que
explica 64.81% de la varianza, con coeficientes de 0.96 para la tasa de incremento diario de la masa, 0.37
para la tasa de incremento diario en pico, y 0.94 para la tasa de incremento en tarso. Para el grupo
experimental, el andlisis resultd también en un solo Componente Principal (CP1) que explica 86.08% de
la varianza, con coeficientes de 0.92 para la tasa de incremento diario de la masa, 0.92 para la tasa de
incremento diario en pico, y 0.94 para la tasa de incremento en tarso. Para evaluar si el tratamiento influyd
en el posible compromiso entre invertir en el crecimiento (resumido en el CP1) y la presencia de la
novena pluma alar a los 11 dias de edad de los pollos (en este estudio, uno de los indicadores de desarrollo

del plumaje) utilizamos GLMM con distribucion binomial y distribucion de errores logit.
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Resultados

Efecto del tratamiento sobre el crecimiento de los pollos

La Tprom, Tmin ¥ Tmax del aire en el nido no se relacionaron con el incremento relativo de la masa de los
pollos, pero si influyeron en el crecimiento del pico y del tarso en los nidos experimentales (Tabla 2, Fig.
2). La Tprom se relaciond negativamente con el incremento del pico (8 = -0.08 + 0.05) y el tarso en los
pollos del grupo experimental (3 =-0.12 + 0.06), en contraste con los pollos del grupo control donde las
pendientes de las curvas ajustadas al grupo control no difieren de cero (pico: B =-0.01 + 0.01; tarso: B =
-0.007 + 0.02; Tabla 2; Fig. 2d, g, respectivamente). De igual manera, la tasa de incremento relativo del
pico y el tarso, y solo marginalmente de la masa, de los pollos del grupo experimental disminuy6 al
aumentar la Tmin (pico: B = -0.08 + 0.03; tarso: B = -0.13 + 0.05), mientras que en el grupo control, el
efecto de la Tmin sobre el crecimiento de los pollos no fue significativo (pico: 8 =-0.003 = 0.01; tarso: B
= 0.002 £ 0.02; Tabla 2; Fig. 2e, h, respectivamente). Aunado a esto, la Tmax afectd negativamente al
incremento relativo del tarso en los pollos del grupo experimental (tarso B = -0.05 + 0.03), mientras que
no tuvo ningun efecto sobre los pollos del grupo control (tarso 8 = -0.003 £ 0.01; Tabla 2, Fig. 2i). El
incremento en la masa y la longitud del pico al dia 11 no difirid entre tratamientos, y solamente el cambio
en la longitud del pico se relaciond negativamente con la Tmax e€n el grupo experimental y no en el control
(Tabla 2, Fig. 2c, f, respectivamente). En resumen, 1as Tprom, Tmin ¥ Tmax tuvieron efectos negativos sobre
las tasas de incremento en la longitud del pico y del tarso de los pollos en el grupo experimental, pero no
asi en el incremento en la masa, mientras que en el grupo control, la temperatura promedio, minima y
maxima del aire dentro de las cajas nido no afecto el crecimiento de los pollos (a excepcion del efecto
negativo de la Tmax en la tasa de crecimiento de la longitud del pico que se observo en ambos grupos).
En todos los analisis no encontramos efectos de sexo.

La temperatura del aire dentro de las cajas nido afectd de forma diferente la masa y talla
alcanzadas a los 11 dias de edad por los pollos en los grupos experimental y control (Tabla 3, Fig 3). La
Tprom ¥ 1a Tmin tuvieron un efecto positivo en la masa (Tprom B=1.97 +0.73; Tmin 8 =1.99 £ 0.66), el pico
(Tprom B=10.34 + 0.13; Tmin B=031+0.13) y el tarso (Tprom B=10.62 £ 0.29; Tmin 3 = 0.73 £ 0.24) de los
pollos en el grupo experimental, mientras que la Tmax se relaciond positivamente solo con la masa a los
11 dias de edad (Tmax B = 0.63 £ 0.4; Tabla 3 y Fig. 3a, b, ¢, d, e, g, h, respectivamente). En el grupo
control, la masa de las crias disminuy6 con la Tmin (B = -0.38 + 0.21); sin embargo para el resto de los
analisis en los que la interaccion entre el tratamiento y la temperatura fue significativa, las pendientes de
las curvas ajustadas para el grupo control no difirieron de cero (todas las 3 = -0.008 a 0.06, p > 0.22), lo
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que indica que la variacion en la masa y la talla de las crias a los 11 dias de edad en el grupo control no
se relaciond con la variacion en la Tprom Y Tmax del interior de las cajas. El sexo en ninguno de los casos
tuvo un efecto sobre estas variables ni en interaccion con la temperatura.

Nuestro primer conjunto de analisis de crecimiento reveld que la temperatura promedio, minima
y maxima no influyen en el incremento relativo en masa solo en pico y tarso, sin embargo, encontramos
una relacion positiva entre 1a Tprom, Tmin Y Tmax y los valores de masa, pico y tarso a los 11 dias de edad.
Para tratar de entender esta discrepancia, evaluamos a detalle la variacion en la masa inicial (a los 5 dias
de edad) de los pollos del grupo experimental. Con ello, encontramos que los pollos del grupo
experimental que crecieron dentro de cajas con temperatura del aire mas frias siempre fueron mas ligeros
inclusive antes de la manipulacion, en contraste con su coespecificos del mismo grupo que crecieron en
cajas con temperaturas del aire mas calientes (Tprom: t= 4.64, gl= 44, p <0.001, Tmin: t=5.54, gl= 44, p
<0.001, Tmax: t=4.13, gl 44, p= 0.002, Fig. 8 en Anexo 1). Por ello, a pesar de que no encontramos
diferencias en el incremento relativo de la masa y un incremento mayor del pico y tarso en los pollos mas
frios del grupo experimental, estos pollos no logran alcanzar los mismos valores de masa, pico y tarso a
los 11 dias de edad, en contraste con sus coespecificos del mismo grupo, esto debido a que siempre fueron

mas ligeros.
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Tabla 2. Efecto del tratamiento y la temperatura promedio (Tprom), temperatura minima (Tmin) ¥ temperatura maxima (Tmax) en el incremento relativo en masa,
longitud del pico y longitud del tarso. Utilizamos modelos mixtos con distribucién normal de errores. Los modelos iniciales incluyeron: tratamiento + sexo +
temperatura + tratamiento*temperatura + tratamiento*sexo. N = 28 nidos, 49 pollos para el grupo control y 46 para el grupo experimental. Los términos
rechazados para estos modelos fueron: tratamiento*sexo, sexo. Se muestran solo los modelos finales. Coe= coeficiente, e.e.= error estandar.

Incremento relativo de la masa Incremento relativo del pico Incremento relativo del tarso

Coe +e.e. X2 p Coe + e.e. X2 p Coe + e.e. X? P
Tratamiento 0.08 £0.17 0.22 0.64 0.07 £0.05 1.74 0.19 0.13+0.14 0.91 0.34
Torom -0.06+0.04 1.98 0.16 -0.03 £0.1 5.14 0.02 -0.06+0.03  3.13 0.08
Tratamiento*Tpom  -0.12+0.11  1.41 0.24 -0.07+£0.03  6.17 0.01 -0.18£0.08  5.39 0.02
Tratamiento 0.08 £0.17 0.24 0.63 -0.07+0.05 191 0.17 0.13+0.14 0.95 0.33
Tin -0.6 £ 0.04 2.01 0.16 -0.03£0.01 4.57 0.03 -0.06£0.04 3.26 0.07
Tratamiento™Tmin -0.18+0.10  3.47 0.06 -0.08+0.03 8 0.01 -0.2+£0.07 7.08 0.01
Tratamiento 0.11+0.17 0.44 0.51 0.08 +£0.05 2.71 0.10 0.15+0.13 1.44 0.23
Trnax -0.04+0.03 1.96 0.16 -0.2+0.01 5.41 0.02 -0.04£0.02  3.06 0.08

Tratamiento™Tmax -0.04+0.06 0.47 0.49 -0.07+£0.05  2.15 0.14 -0.08+0.04 4.04 0.04
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Figura 2. Efecto del tratamiento y la Tyom (figuras de la izquierda), la Ty, (figuras del centro) y la T (figuras de la derecha) en el incremento relativo del peso (a, b y ¢ respectivamente), del pico (d, e y f
respectivamente) y del tarso (g, h e i respectivamente). Los circulos abiertos y la linea punteada corresponden al grupo control. Los circulos cerrados y la linea continua corresponden al grupo experimental. La
linea roja punteada corresponde al efecto de la temperatura maxima interna en el incremento relativo del pico (f) independientemente del tratamiento.

25



Tabla 3. Efecto del tratamiento y la temperatura promedio (T prom), temperatura minima (Tmin) ¥ temperatura maxima (Tmax) en los valores de masa, pico y tarso
alos 11 dias de edad de los pollos. Utilizamos modelos mixtos con distribucion normal de errores, con datos de 28 nidos: 49 pollos para el grupo control y 46
para el grupo experimental. Los modelos iniciales incluyeron: tratamiento + sexo + temperatura + tratamiento*temperatura + tratamiento*sexo. N = 28 nidos,
49 pollos para el grupo control y 46 para el grupo experimental. Los términos rechazados para estos modelos fueron: tratamiento*sexo, sexo. Se muestran solo

los modelos finales.

Tratamiento
Tprom

Tratamiento*T prom

Tratamiento
Tmin

Tratamiento™*T min

Tratamiento
Tmax

Tratamiento™*T max

Masa a los 11 dias de edad de los pollos

Coe t e.e.

-1.65+1.23
0.23+£0.33
2.22 +£0.65

-1.65+1.23
0.25+0.35
2.38+£0.61

-1.65+1.23
0.11+0.19
0.79+0.38

X2

1.87
0.56
10.92

1.87
0.6
13.71

1.87
0.4
4.72

p

0.17
0.45
<0.001

0.17
0.44
<0.001

0.17
0.53
0.03

Pico a los 11 dias de edad de los pollos

Coe t e.e.

0.11+£0.26
0.09 +0.06
0.31+0.15

0.08 £ 0.07
0.07 +£0.07
032 +0.15

0.07+0.04
0.07+0.04
0.13+0.08

XZ

0.21
2.15
4.62

0.11
1.21
4.79

0.09
3.29
2.87

p

0.65
0.14
0.03

0.75
0.27
0.03

0.77
0.07
0.09

Tarso a los 11 dias de edad de los pollos

Coe t e.e.

-0.42 +0.46
0.22+0.11
0.54+ 0.27

-0.43+£0.46
0.23£0.12
0.72+0.24

0.11+£0.07
0.12 £0.07
0.16 £ 0.15

XZ

0.91
3.84
4.45

0.97
3.92
9.07

1.56
2.99
1.36

P

0.34
0.05
0.04

0.33
0.05
0.003

0.21
0.08
0.24
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Figura 3. Efecto del tratamiento y la Tyom (figuras de la izquierda), la Tp, (figuras del centro) y la Trax (figuras de la derecha) en el valor absoluto final de la masa (a, b y ¢ respectivamente), del pico (d, e
y f respectivamente) y del tarso (g, h e i respectivamente). Los circulos abiertos y la linea punteada corresponden al grupo control. Los circulos cerrados y la linea continua corresponden al grupo
experimental.
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Efecto del tratamiento sobre el desarrollo del plumaje

Alos 11 dias de edad, el porcentaje de pollos que presentaron novena pluma alar y primera pluma
en la rectriz en el grupo control y experimental fue: novena pluma alar 71.4% (35 de 49 pollos)
vs. 47.8% (22 de 46 pollos), primera pluma en la rectriz 98% (48 de 49) vs. 71.7% (33 de 46),
respectivamente. La probabilidad de presentar la novena pluma alar no difiri6 entre tratamientos,
ni se relaciond con la Tprom 0 la Tmax, y tampoco se detectaron diferencias entre sexos (Tabla 4).
Sin embargo, la probabilidad de presentar la novena pluma alar a los 11 dias de edad difiri6 entre
tratamientos cuando se considerd la Tmin: en el grupo experimental la probabilidad de presentar
la novena pluma alar aumento al aumentar la Tmin (B = 2.96 £+ 2.11), mientras que en el grupo
control no se observan cambios al aumentar la Tmin (B =0.17 £ 0.37, Tabla 4, Fig. 4).

La longitud de las plumas a los 11 dias de edad de los pollos del grupo control en
comparacion con los pollos del grupo experimental fue: novena pluma alar 3.1 + 0.06 vs. 2.2 +
0.07 mm; primera pluma en la rectriz 4.8 £ 0.04 vs. 2.8 £ 0.05 mm. A pesar de que los pollos del
grupo control tendieron a tener plumas mas largas, no encontramos diferencias significativas en
la longitud de la primera pluma de la rectriz entre tratamientos ni sexos, ni un efecto de la Tprom
ni de la Tmin sobre la longitud de la primera pluma de la rectriz (Tabla 5, Fig. S5a, b,
respectivamente). Encontramos una relacion positiva entre la Tmax y la longitud de la primera

pluma de la rectriz, independiente del tratamiento (Tabla 5, Fig. 5c¢).
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Tabla 4. Efecto del tratamiento y la temperatura promedio (T prom), temperatura minima (Tmin) y temperatura maxima
(Tmax) en la presencia/ausencia de plumaje a los 11 dias de edad de los pollos. Se usaron modelos mixtos con
distribucion binomial y una funcién de enlace logit. Los modelos incluyeron: tratamiento + temperatura + sexo +
temperatura*tratamiento. Utilizamos los datos de 28 nidos: 49 pollos para el grupo control y 46 para el grupo
experimental. Los términos rechazados fueron: sexo. Solo se muestran los modelos finales.

Coeficiente tee. X? p
Tratamiento -2.23 1.51 2.45 0.12
Tprom 0.47 0.43 1.36 0.24
Tratamiento* Tprom 1.42 1.02 2.24 0.13
Tratamiento -1.67 1.5 1.32 0.25
Thin 0.88 0.51 4.43 0.04
Tratamiento™® Tmin 1.93 1.11 4.18 0.04
Tratamiento -2.23 1.51 2.45 0.12
Timax 0.19 0.24 0.67 0.41
Tratamiento™ Tmax 0.34 0.5 0.47 0.49
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Figura 4. Efecto del tratamiento y la Ty, sobre la presencia de novena pluma alar a los 11 dias de edad de los pollos. Los circulos abiertos y la linea punteada corresponden al grupo control. Los circulos
cerrados y la linea continua corresponden al grupo experimental.
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Tabla 5. Efecto del tratamiento y la temperatura promedio (Tprom), temperatura minima (Tmin) ¥ temperatura
maxima (Tmax) en la longitud de la pluma de la rectriz a los 11 dias de edad de los pollos. Incluimos los datos de
28 nidos: 49 pollos para el grupo control y 46 para el grupo experimental. Los modelos incluyeron: tratamiento +
temperatura + sexo + temperatura*tratamiento. Utilizamos los datos de 28 nidos: 49 pollos para el grupo control

y 46 para el grupo experimental. Los términos rechazados fueron: sexo. Solo se muestran los modelos finales.

Tratamiento
Tprom

Tratamiento™Tprom

Tratamiento
Tmin

Tratamiento* Tmin

Tratamiento
Tmax

Tratamiento™® Tmax

Coeficiente

-0.2
0.07
0.16

-0.25
0.05
0.18

-0.22
0.05
0.05

*e.c.

0.16
0.04
0.1

0.16
0.04
0.11

0.15
0.02
0.05

XZ

1.77
3.28
3.19

2.55
1.77
3.29

2.44
5.05
1.31

p

0.18
0.07
0.07

0.11
0.18
0.07

0.12
0.03
0.25
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Figura 5. Efecto del tratamiento y la (a) Tprom, (b) Tinin Y (¢) Timax sobre la longitud de la primera pluma de la rectriz a los 11 dias de edad de los pollos. Los circulos abiertos corresponden al grupo control Los circulos
cerrados corresponden al grupo experimental. La linea punteada roja representa el efecto de la temperatura maxima interna promedio sobre la longitud de la rectriz.
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Efecto del tratamiento sobre compromisos entre rasgos de crecimiento y desarrollo de plumaje

Encontramos una relacion negativa entre el crecimiento de los pollos (CP1 del andlisis que incluy¢ el
incremento en masa, pico y tarso) y la presencia de la novena pluma alar a los 11 dias de edad (variable
dependiente) en ambos grupos, sin embargo, en el grupo experimental (B = -48.4 + 23.81) la pendiente
fue mas pronunciada que en el grupo control (8 =-2.97 + 1.55, tratamiento * CP1: ¥?131=3.82, p=0.05;
PC1: ¢ 131=35.83, p <0.001, tratamiento: % 1 31 = 2.95, p = 0.09, Fig. 6).
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Figura 6. Efecto del tratamiento sobre el compromiso entre el crecimiento (resumido en PC1, valores positivos indican mayores tasas de incremento diario en masa, pico y tarso) y la probabilidad de presentar la
novena pluma alar a los 11 dias de edad de los pollos. Los circulos abiertos y la linea punteada corresponden al grupo control, los circulos cerrados y la linea continua corresponden al grupo experimental.
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Discusion

Sorprendentemente, la temperatura del aire dentro de las cajas nido durante los tres primeros dias
de la manipulaciéon no fue diferente entre tratamientos, lo cual podria ser resultado de un
incremento en el tiempo que pasan las hembras dentro del nido durante los primeros dias de vida,
sobre todo en aquellos nidos donde la temperatura del aire es mas baja. Esta conducta ha sido
reportada para su especie hermana Sialia sialis (Aslop III, F. 2001), por lo que es probable que
ocurra en nuestra especie de estudio. A pesar de que la diferencia de la temperatura del aire entre
tratamiento no es grande como la reportada para otros estudios (Nord y Nilson 2011),
encontramos un efecto de ésta sobre los diferentes rasgos de crecimiento que evaluamos. Las
diferencias que encontramos al noveno dia podrian ser resultado de un incremento en la capacidad
termorregulatoria de los pollos y de la progresion en el desarrollo del plumaje, el cual funciona
como aislante térmico de dichos organismos. Este resultado sugiere que nuestra manipulacion
experimental gener6 dos condiciones térmicas diferentes a los cuales fueron expuestos los pollos
de azulejo; estas diferentes condiciones térmicas indujeron cambios en las trayectorias de
desarrollo de los pollos. En general, nuestros resultados sugieren un efecto de la temperatura del
aire dentro de la caja nido a lo largo de la manipulacion sobre la tasa de crecimiento, la masa y
talla alcanzadas a los 11 dias de edad, y sobre el desarrollo de plumaje. En términos generales
encontramos, (1) en los pollos del grupo experimental una relacion negativa entre la temperatura
del aire en el nido (Tprom Y Tmin) y €l incremento relativo del pico y del tarso, pero no sobre el
incremento en masa, mientras que en los pollos del grupo control la variacion en las tasas de
crecimiento no se relaciond a la temperatura interna del nido. (2) A los 11 dias de edad de los
pollos, encontramos una relacion positiva entre la temperatura del aire en el nido (Tprom ¥ Tmin;
Tmax solo afectd a la masa) y la masa, y largo del pico y tarso de los pollos en el grupo
experimental, pero no asi en los pollos del grupo control. (3) Encontramos una relacion positiva
entre la Tmin y la presencia de novena pluma alar a los 11 dias de edad en los pollos del grupo
experimental pero no para los pollos del grupo control. (4) Encontramos una relacidon negativa
entre las variables de crecimiento (resumidas en un CP1) y el desarrollo del plumaje (usando
como indicador la presencia de la novena pluma alar a los 11 dias de edad de los pollos), pero la

pendiente de esta relacion fue mas pronunciada en el grupo experimental que en el grupo control.
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De acuerdo con nuestras predicciones, los efectos de 1a Tprom ¥ Tmin; Tmax €n el crecimiento
y desarrollo del plumaje no difirieron entre machos y hembras. Lo anterior es consistente con la
idea de que en especies con dimorfismo sexual en tamafio los individuos del sexo mas grande
requieren de mas recurso para alcanzar la talla necesaria y desarrollar el plumaje, en contraste
con especies dicromaticas donde no se observa crecimiento y desarrollo de plumaje diferente
entre sexos (Teather y Weatherhead 1994, Badyaev 2002, Badyaev y cols. 2006). Los azulejos
garganta azul no presentan dimorfismo sexual en tamafo (Dickinson y cols. 1996) y en ninguno
de nuestros analisis detectamos diferencias asociadas al sexo de los pollos. Esto podria deberse a
que ninguno de los sexos tiene mayor requerimiento de recursos y a que al momento de abandonar
el nido tienen el plumaje de juveniles por lo que no requieren invertir recursos en la plumas de

diferente color.

Efecto del tratamiento sobre el crecimiento de los pollos

La tasa de crecimiento es utilizada, entre otras cosas, como un indicador del efecto de las variables
ambientales sobre la adecuacion de los pollos (Mccarty y Winkler 1999). Encontramos una
relacion negativa entre los valores de la Tprom y 1a Tmin y los incrementos relativos del pico y tarso,
y entre la Tmax y el incremento relativo del tarso solo del grupo experimental (grupo mas ftrio).
Ademas, encontramos una relacion negativa entre la Tmax y €l incremento relativo del pico en
ambos grupos. Es decir, los pollos del grupo experimental que se encuentran a temperaturas mas
bajas dentro de la caja nido tasas mas aceleradas del pico y del tarso, mientras que los que estan
a temperaturas mas altas crecen a tasas menores, fendmeno que no pudimos establecer en el grupo
control. Por otro lado, encontramos una relacion positiva entre los valores de 1a Tprom y 12 Tmin y
los valores de la masa, pico y tarso a los 11 dias de edad, y entre la Tmax y los valores de masa a
los 11 dias de edad de los pollos del grupo experimental, mientras que en el grupo control hay un
efecto negativo sobre las cajas mas calientes del grupo sobre los valores de masa a los 11 dias de
edad, lo cual podria deberse a una posible hipertermia. Existen diversos motivos, no mutuamente
excluyentes, por los cuales los pollos que fueron expuestos a mas frio dentro el grupo
experimental presentaron mayores tasas de incremento relativo. Krijgsveld y cols. (2003)
encontraron que los pollos de codorniz expuestos tempranamente a temperaturas por debajo del

promedio presentaron tasas metabolicas y de crecimiento mas elevadas a los 15 y a los 21 dias de
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edad, en contraste con aquellos pollos que no experimentaron condiciones térmicamente
estresantes. Asimismo, establecieron que un aumento en la tasa metabolica en reposo podria ser
un indicador de un aumento en la capacidad termorregulatoria de los pollos enfriados. Esto se
logra mediante un abastecimiento extra de energia hacia el musculo esquelético. Este aumento
supone un costo adicional permanente para el organismo. A pesar de enfrentar una disyuntiva
entre termorregular y crecer, favorecer el crecimiento podria disminuir la proporcion de superficie
de contacto y volumen corporal y, por tanto, disminuir la pérdida de calor.

Esta diferencia en el crecimiento relativo en relacion con la temperatura del aire dentro de
las cajas del grupo experimental también podria ser resultado de ajustes en la inversion de
recursos que hacen los padres en su descendencia en respuesta a la exposicion a bajas
temperaturas. Se ha documentado en algunas aves paserinas que los padres, particularmente la
hembra, pueden presentar modificaciones en su fisiologia y comportamiento cuando sus nidos se
encuentran expuestos a temperaturas que estan por debajo de la temperatura Optima para el
desarrollo de sus pollos (Eava y cols. 2002, Alvarez y Barba 2014). La exposicion a temperaturas
por debajo de la temperatura promedio en nuestro grupo experimental podria haber inducido un
cambio en el tiempo que la hembra pasa dentro del nido, asi como un cambio en el flujo sanguineo
en el parche de incubacion, y estos ajustes podrian haber incrementado la temperatura dentro de
la copa del nido (no necesariamente dentro de toda la caja), favoreciendo asi el crecimiento de
los pollos (Alvarez y Barba 2014). En los nidos del grupo control, los cuales se mantienen mas
calientes, estos ajustes en los presupuestos de tiempo y en la trasmision de calor por parte de los
padres podrian no ser necesarios.

Asimismo, en esta especie, la presencia de ayudantes dentro de los nidos es una conducta
persistente en esta localidad. Gaona (2014) describid la presencia de ayudantes para estas
poblaciones: 5 de 10 nidos en 2012 y 2 de 7 en 2013 presentaron ayudantes, por lo cual durante
esta temporada (2016) podria ser que aquellos nidos experimentales que contaron con crianza
cooperativa hayan recibido mayor alimento y, por consiguiente, los pollos de estos nidos hayan
podido hacer frente a las bajas temperaturas incrementando sus tasas metabolicas, y creciendo
mas rapido. Ademas, el alimento extra provisto por los ayudantes podria haber permitido a los
padres reducir la frecuencia o la duracion de sus viajes de forrajeo y pasar mas tiempo sentados
sobre el nido, calentando a sus pollos, o bien podria haberles permitido dedicar mas tiempo a la

busqueda de presas con mayor contenido calorico para alimentar a sus pollos. Estudios futuros
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podrian investigar los posibles ajustes por parte de los padres a los cambios en la temperatura del
nido, por ejemplo cuantificando los viajes de alimentacion asi como el tipo de presa con respecto
a la ganancia en masa de los pollos, al igual que la presencia de ayudantes en el nido.

Aparte de la temperatura del aire, existen otros factores abidticos que fueron modificados
dentro de las cajas nido mediante nuestra manipulacion y que podrian influir en las tasas de
crecimiento relativo de los pollos y que los padres o los ayudantes de crianza también podrian
alterar en favor de estos. Al llevar a cabo nuestra manipulacion modificamos el fotoperiodo, lo
cual pudo derivar en un incremento en sus tasas de solicitud de alimento (Titulaer y cols. 2012),
y esto a su vez podria haber inducido incrementos en el nimero de viajes de forrajeo de los padres
(Ricklefs y cols. 1998, Titulaer y cols. 2012), y en la cantidad de alimento provisto por estos
(McCarty 1996). Existe una controversia en cuanto al costo de los llamados de alimentacion.
Algunos autores sugieren que las solicitudes de alimento no representan un costo energético diario
importante para los pollos (McCarty 1996), mientras que otros reportan un alto costo de dicha
conducta sobre el crecimiento y a nivel digestivo (Kilner 2001). Por tanto, si es costoso o no el
presentar esta conducta deberia de estar mediado por los beneficios de obtener mayor cantidad de
alimento. Esta ingesta de alimento también podria estar favoreciendo la generacion de calor
debida a procesos propios de la digestion (Lewden y cols. 2017). Po otro lado, al modificar las
horas de luz pudimos haber provocado un cambio en la expresion de la tiroxina a triyodotironina
(T4 y T3, respectivamente, Yoshimura y cols. 2003). La T3 es la hormona parcialmente
responsable de la sintesis de la avUCP (Mozo y cols. 2005), la cual podria favorecer la
termorregulacion fisioldgica. Debido a que las interacciones entre padres, crias y ayudantes en
el nido podrian modificar el crecimiento de los pollos, seria interesante investigar estas
interacciones en estudios futuros.

Ademés, podria ser que los pollos experimentales que estuvieron expuestos a mas frio
presentaran un crecimiento compensatorio en las variables estructurales (tarso y pico) mas no en
la masa. Esto podria deberse a que la NST requiere de reservas grasas para poderse activar, por
lo que los pollos expuestos a temperaturas menores podrian estar destinando una mayor cantidad
de recursos hacia la masa en detrimento del desarrollo de los huesos. Esto podria ayudarles a
generar calor y evitar la hipotermia. Aunado a esto, estos pollos experimentales mas frios son los
que presentan un crecimiento relativo mayor aunque no alcanzan las tallas finales de sus

coespecificos expuestos a temperaturas mas elevadas. Esto podria estar asociado al costo derivado
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de tener que termorregular mas activamente (pollos experimentales mas frios), en comparacion
con aquellos que se desarrollaron a temperaturas mas elevadas. Por ello, valdria la pena explorar
las consecuencias que este sobreesfuerzo conlleva sobre la adecuacion de estos organismos.

Por otro lado, la temperatura del aire dentro de las cajas nido también influy6 en los
valores de crecimiento a los 11 dias de edad. Nuestros datos sugieren que los pollos
experimentales que se desarrollaron en ambientes mas frios fueron mas pequefios y con menores
masas, en comparacion con sus coespecificos del mismo grupo pero que se desarrollaron en
temperaturas mas elevadas, inclusive al inicio de la manipulacion (dia 5 de edad de los pollos).
Aunado a esto, el haber dejado la tapa abierta provocé menores temperaturas del aire dentro de
las cajas nido. Una de las posibles razones de porque encontramos una relacion positiva entre los
valores de crecimiento a los 11 dias de edad de los pollos y la temperatura del aire dentro de las
cajas nido en el grupo experimental es porque los pollos expuestos a temperaturas mas frias
tendrian que termorregular activamente para poder sobrevivir a la hipotermia, en contraste con
sus coespecificos que se desarrollan en temperaturas mas templadas. La exposicion al frio genera
compromisos entre el crecimiento y la termorregulacion, donde esta Ultima es la que se ve
favorecida (Krijgsveld y cols. 2003). Esta termorregulacién provocaria que los pollos tuvieran
que utilizar las reservas de grasa corporal para activar los mecanismos de la NST. Por esta razéon
habria, por un lado, una disminuciéon en el recurso necesario para crecer y, por el otro, una
disminucion de la masa corporal. Al no haber recursos suficientes, habria un menor desarrollo
6seo y menor oportunidad de recuperar y aumentar la masa corporal a los 11 dias de edad. En
consecuencia, estos pollos no podrian alcanzar las tallas de sus coespecificos que se desarrollaron
en ambientes mas calientes.

Asimismo, un nido con temperaturas del aire elevadas también podria afectar el
crecimiento. Nuestros resultados sugieren una relacion negativa de la temperatura minima del
aire dentro de las cajas nido y la masa corporal a los 11 dias de edad en el grupo control. Este
fenomeno lo atribuimos a que los pollos podrian perder el apetito cuando la temperatura del aire
es muy elevada (Grefio y cols. 2008). Esta disminucién en la ingesta provocaria que las reservas
de grasa de los pollos se utilicen para otras funciones vitales, provocando asi, una reducciéon de
la masa corporal. Y debido a que no puede haber una disminucion en el tamafio de las estructuras

Oseas, no observamos un efecto de la temperatura sobre estas.
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Efecto del tratamiento sobre el desarrollo del plumaje

El plumaje es un rasgo importante en la adecuacion de los pollos pero costoso de producir, por lo
que se espera que decisiones sobre qué tan tempranamente se completa el plumaje puedan
imponer costos en otros rasgos de historia de vida como el crecimiento estructural o la
termorregulacion. Las plumas funcionan, entre otras cosas, como un aislante térmico.
Particularmente en los pollos altriciales, el desarrollo de estas estructuras podria estar
contribuyendo a su supervivencia. Krijgsveld y cols. (2003) encontraron un aumento en la tasa
metabolica de los pollos expuestos a temperaturas bajas; esto podria activar los mecanismos
termorregulatorios fisioldgicos que aseguren la supervivencia de los pollos. Particularmente, los
pollos de nuestro grupo experimental pudieron haber seguido este patron. Siendo asi, al haber un
aumento de la tasa metabolica, habria una disminucion en la cantidad de recursos disponibles
para otras funciones, como el desarrollo del plumaje. A pesar de que las plumas comienzan a
conformarse durante el desarrollo embrionario (Deschutter y Leeson 1986, Pap y cols. 2007), su
crecimiento contintia durante los primeros dias posteclosion, por lo que la temperatura del aire
que los pollos experimentan durante este periodo podria imponer costos en el desarrollo del
plumaje.

En el grupo experimental encontramos una relacion positiva entre la Tmin y la presencia
de la novena pluma alar, pero en el grupo control parece no haber ningun efecto de la Tmin sobre
esta estructura. La disminucion en la Tmin podria inducir en los pollos la activacion de mecanismos
termorregulatorios que les permitan sobrevivir al frio. Una mayor inversion en estos mecanismos
de termorregulacion podria comprometer la cantidad de recursos requeridos para otras funciones
o estructuras. Este compromiso podria derivar en una disminucion en la proteina disponible para
sintetizar la queratina necesaria para el desarrollo de las plumas (Deschutter y Leeson 1986), lo
cual supondria un retraso en su aparicion o un desarrollo sub-6ptimo. Este compromiso en la
asignacion de recursos hacia la activacion de mecanismos termorregulatorios contra el desarrollo
de las plumas podria explicar por qué hay una reduccion en la probabilidad de presentar la novena
pluma alar en los pollos del grupo experimental (caja nido abierta) conforme disminuye la Tumin.
Ademas, esta disyuntiva en la asignacion de recursos mediada por la temperatura del aire dentro
de las cajas nido también podria explicar por qué la longitud de la primera pluma de la rectriz
incrementa conforme incrementa la Tmax en las cajas nido de ambos grupos.

Un fendmeno que podria estar ocurriendo en la aparicion y desarrollo de los distintos tipos
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de plumas es la canalizacion fenotipica. Este fendmeno hace referencia a que, debido al alto costo
de producir las plumas, se podria dar prioridad al desarrollo y mantenimiento de cierto tipo de
plumas sobre otro cuando los recursos son limitados (Boonekamp y cols. 2016). Dicha inversion
diferencial podria estar influenciada, entre otras cosas, por los patrones de forrajeo de las especies
(Pap y cols. 2007). Generalmente, se ha planteado que las plumas del vuelo (plumas del ala) son
beneficiadas sobre las plumas que no son indispensables para esta actividad (plumas de la rectriz,
Boneekamp y cols. 2016). Durante nuestra manipulacion observamos que la presencia de la
primera pluma de la rectriz se vio favorecida sobre la presencia de la novena pluma alar a los 11
dias de edad de los pollos en ambos grupos (98% vs. 90% en el grupo control; 72% vs 48% en el
grupo experimental). Estos resultados podrian sugerir que esta especie no requiere
tempranamente de las plumas de las alas para forrajear sino que mas bien requieren de las
timoneras (plumas de la rectriz) para poder capturar a sus presas. Este patron es consistente con
el reportado por Herlugson (1983), el cual sefiald que la técnica més ocupada por esta especie es

el forraje de percha.

Efecto del tratamiento sobre compromisos entre rasgos de crecimiento y desarrollo de plumaje

El crecimiento y el desarrollo del plumaje son procesos energéticamente costosos, por esta razon
existen compromisos entre estos rasgos (Ricklefs y cols. 1998), donde probablemente el
crecimiento sea el rasgo mas favorecido debido a las implicaciones que este conlleva. En nuestro
grupo control pudimos observar que este patron se mantiene en esta especie. En este grupo, existio
un compromiso entre el crecimiento y la presencia de la novena pluma alar a los 11 dias de edad:
el crecimiento de los pollos control fue el rasgo favorecido en detrimento de la probabilidad de
presentar novena pluma alar a la edad de 11 dias. Si, aunado a estos compromisos que
naturalmente existen, afladimos variaciones en algiin factor ambiental durante la fase de mayor
demanda energética de pollos altriciales (i.e., durante la fase exponencial de crecimiento e inicio
de la termorregulacion), los recursos serian asignados de manera diferencial: la mayor parte seria
destinada para el mantenimiento corporal en detrimento del crecimiento. De forma similar, la
temperatura ambiental podria influir en los compromisos intrinsecos entre el crecimiento y el
desarrollo del plumaje en estas aves altriciales, pero en este caso favoreciendo al crecimiento, de

forma tal que estos compromisos podrian verse mas acentuados.
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Nuestros resultados sugieren que al bajar la temperatura del aire dentro de las cajas
experimentales pudimos haber provocado que los pollos de este grupo invirtieran mas recursos
en la activaciéon de mecanismos de termorregulacion fisioldgica y, por consiguiente, crecieron
menos y presentaron una menor probabilidad de desarrollar la novena pluma alar a los 11 dias de
edad. Aunado a esto, si los pollos experimentales estan invirtiendo mayor cantidad de recursos
para compensar su talla podria ser que esto esté ocurriendo en detrimento de presentar novena
pluma alar a los 11 dias de edad. Nuestros resultados indican que la temperatura del aire en el
nido que experimentan los pollos acentiia aun mas los compromisos que naturalmente existen
entre el crecimiento y el tiempo del desarrollo del plumaje.

Entre mas temprano en la vida de un organismo existan variaciones en los factores
ambientales, mas severo serd su efecto sobre su adecuacion a corto y largo plazo (Lindstrém 1999,
Monaghan 2008), aunque podria ocurrir que los factores ambientales experimentados durante el
desarrollo temprano no tengan un efecto a largo plazo (Sanchez-Macouzet y Drummond 2011,
Drummond y Ancona 2015). La temperatura del aire que experimenten los pollos altriciales
durante los primeros dias postelcosion influye en las tasas de crecimiento, en el desarrollo del
plumaje, y en los compromisos entre estas variables. Los pollos expuestos a un estrés térmico
constante, particularmente a temperaturas bajas del aire dentro de las cajas nido, podrian presentar
una compensacion en el crecimiento y un retraso en el desarrollo del plumaje, principalmente de
la novena pluma alar. Estos fendmenos influirian directamente sobre el futuro de los pollos. La
compensacion en el crecimiento podria significar costos fisioldgicos para los organismos
(Metcalfe y Monaghan 2001) y, aunado al retraso en el desarrollo del plumaje, esto podria influir
en el momento en que los pollos pueden abandonar el nido. Asimismo, ambos fendémenos
sumados a un aumento en las tasas metabolicas como respuesta a la activacion de mecanismos
termorregulatorios, podrian tener un impacto sobre la esperanza de vida de los pollos. La
seleccion natural parece haber favorecido estrategias tanto en los padres como en los pollos de
estos azulejos que permiten hacer frente a los efectos de la temperatura del aire dentro de las cajas
nido durante esta fase critica del desarrollo y mitigar sus impactos en la supervivencia de los
pollos. Estudios longitudinales donde se establezca el efecto de la temperatura del aire dentro de
las cajas sobre el éxito reproductivo y la supervivencia hasta la etapa de adultos, nos permitirian
entender las consecuencias en la adecuacion de sufrir durante las etapas tempranas del desarrollo

de S. mexicana condiciones térmicamente estresantes.
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Conclusion

Una baja en la temperatura del aire dentro del nido influye negativamente sobre el crecimiento y
desarrollo de plumaje y los compromisos son mas acentuados entre estos rasgos en pollos
altriciales del azulejo de garganta azul. Los datos generados con esta manipulacion nos permite
tener una aproximacion del papel de la temperatura de aire dentro de las cajas nido durante los
primeros dias sobre el crecimiento de pollos altriciales y los posibles efectos que ésta podria tener
sobre la adecuacion de los organismos. Asimismo, pudimos establecer como un factor externo,
en este caso la temperatura, puede actuar como mediador de los compromisos entre rasgos del
crecimiento, los cuales podrian tener un efecto en la supervivencia de los pollos. Aunado a esto,
podriamos establecer la importancia de las cajas nido como una medida de conservacion en zonas
con un alto grado de perturbacion y fluctuaciones de temperatura considerables. Finalmente,
podriamos pensar que los efectos de la temperatura del aire dentro de las cajas nido sobre el
crecimiento y desarrollo de plumaje de los pollos durante fases criticas del desarrollo podrian ser
una fuente importante de variacion fenotipica y repercutir sobre la dindmica de poblaciones
silvestres. Esto, as su vez, puede derivar en efectos a largo plazo, como, por ejemplo, la

extirpacion de la especie en regiones con variaciones importantes en la temperatura.

Perspectivas

Este estudio no evalu6 de forma explicita la activacion de algin mecanismo fisiologico indicativo
termorregulacion fisioldgica. Por ello seria importante medir las hormonas T3 y T4 para distinguir
los niveles de ésta en sangre y asi determinar si los pollos tienen modificaciones fisioldgicas que
les permiten mitigar, de alguna manera, los efectos de un posible estrés térmico. Aunado a esto,
medir las proteinas de choque térmico podria darnos un indicio del estrés que estdn enfrentando
los pollos. El conocer la concentracion de estas proteinas permitiria esclarecer si efectivamente
la manipulacion que se lleve a cabo estd generando algiin efecto sobre los pollos y que este efecto
no sea consecuencia de otros factores abioticos o bidticos. Aunque es importante mencionar que
los niveles de estas proteinas son sensible a otros estresores como a la carga parasitaria.

Asimismo, los cambios en la temperatura del aire dentro de las casa nido pueden provocar la
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activacion de mecanismos que aumenten los niveles de estrés oxidante dentro del organismo. La
longitud de los teldmeros es sensibles al aumento de estrés oxidante. Y a su vez, dicha longitud
se ha vinculado con la esperanza de vida en aves de vida silvestre. Por ello, conocer la tasa de
acortamiento de estas estructuras nos podria dar informaciéon sobre la posibilidad de
sobrevivencia de los organismos.

Por otro lado, los pollos altriciales de esta especie dependen durante los primeros dias de
vida completamente de los cuidados parentales. Debido a esto, seria importante evaluar la
conducta de los mismos para detectar si éstos estan mitigando los cambios en la temperatura del
aire dentro de las cajas nido. El conocer los patrones de actividad nos permitiria determinar el
papel de los padres para compensar dichos cambios. Asimismo, hacer un estudio mas detallado
sobre la presencia de ayudantes podria ayudar a conocer el efecto que estos tienen durante el
periodo de crianza y si hay cambios en la conducta de estos que ayuden a los padres a mitigar un

estrés térmico.
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Figura 7. Efecto de la manipulacion sobre la Tpyomincial, Tminincial, Tmaxincial, Rango de temperatura inicial y el

coeficiente de variacion de la temperatura inicial a los 5 dias de edad de los pollos.
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Figura 8. Efecto de la Tprominicial (a), Tmininicial (b) y la Tmaxinicial (c) sobre la masa a los 5 dias de edad de los pollos del grupo

experimental.
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