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RESUMEN: La etapa de crecimiento posnatal es clave en el ciclo de vida de los individuos ya que la variacion
en las trayectorias de crecimiento y los fenotipos juveniles resultantes pueden afectar directamente a las habi-
lidades competitivas, la supervivencia y el éxito de apareamiento futuro, lo que se refleja en tltima instancia en
términos de eficacia bioldgica. En este sentido, a pesar de que diferentes aspectos del crecimiento corporal han
sido estudiados en aves en general y aves marinas en particular, los estudios realizados en aves marinas suda-
mericanas son escasos. Aqui, presento una sintesis de causas proximas, ultimas, e implicancias de la variacion
en el crecimiento corporal en aves marinas, abordando ademads la utilidad de algunas herramientas estadisticas
para su estudio. Asimismo, planteo una revisioén bibliografica de la informacién existente para la region, identi-
ficando aspectos de interés a ser considerados en futuros estudios.

PALABRAS CLAVE: dimorfismo sexual en tamariio, modelos de crecimiento, modelos no lineales mixtos (MNLM), tamario
adulto estimado, tasa de crecimiento

ABSTRACT: The postnatal growth stage is key in the life cycle of individuals since variation in growth trajec-
tories and the resulting juvenile phenotypes can directly affect competitive abilities, survival and future ma-
ting success, which is ultimately reflected in terms of fitness. In this sense, although different aspects of body
growth have been studied in birds in general and seabirds in particular, studies in South American seabirds
are scarce. Here, I present a synthesis of proximate causes, ultimate causes, and implications of variation in
postnatal growth in seabirds, also addressing the usefulness of some statistical tools for its study. I also present
a bibliographic review of the existing information for the region, identifying aspects of interest to be considered
in future studies.
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I. AVES MARINAS, CRECIMIENTO POSNATAL Stearns 1992, Starck & Ricklefs 1998a, 1998b). De he-
EN AVES, Y EVOLUCION ANTE AMBIENTES cho, las aves marinas exhiben una amplia diversidad
SUB-OPTIMOS en los patrones de desarrollo y crecimiento a lo lar-

go del espectro altricial-precocial (Starck & Ricklefs
1998a, Hamer et al. 2002, Visser 2002). Por ejemplo,
los pichones de cormoranes (familia Phalacrocoraci-
dae) y piqueros (Sulidae) son altriciales, naciendo sin

El crecimiento posnatal es un cardcter de historia
de vida que presenta considerable variacion entre los
distintos érdenes y familias de aves (Ricklefs 1968a,
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plumas y con los ojos cerrados, siendo completamen-
te dependientes del calor, proteccion y alimento en-
tregado por los progenitores en el nido, mientras que
los pichones de algunos mérgulos y alcas (Alcidae)
son precociales y abandonan el nido rapidamente
luego del nacimiento -en el género Synthliboramphus, a
los dos dias de edad, incluso-, mucho antes de alcan-
zar el tamano adulto (Hamer et al. 2002, Visser 2002).
Maés alla de esta diversidad en el patron de desarrollo,
todas las especies de aves marinas se caracterizan por
ser longevas y tener una baja mortalidad anual, una
maduracién sexual y reproduccion tardias, y una baja
tasa de reproduccion anual (Hamer et al. 2002). Asi,
muchas aves marinas pueden vivir mdas de 30 anos,
no comienzan a reproducirse hasta los 3 anos de edad
0 mas y solo ponen de uno a tres huevos por puesta
(Hamer et al. 2002). El periodo de crecimiento de los
pichones es altamente variable entre especies de aves
marinas (1-9 meses), aunque para la mayoria de las
especies queda circunscripto a los 2-4 meses desde el
nacimiento (Hamer et al. 2002). Debido a que el creci-
miento y desarrollo adquirido durante esas primeras
semanas de vida sera un determinante del fenotipo
de individuos que, tipicamente, pueden llegar a vivir
varias décadas, esta ventana temporal deberia estar
sujeta a una fuerte presion de seleccion (Gebhar-
dt-Henrich & Richner 1998, Lindstrém 1999).

En condiciones ideales, el crecimiento corporal
estaria fundamentalmente limitado por la capacidad
de diferenciacién de tejidos del pichén en desarrollo
(Metcalfe & Monaghan 2001). Sin embargo, este es-
cenario ideal muy raramente se da y los individuos
deben desarrollarse en un amplio gradiente de condi-
ciones sub-6ptimas en las cuales el alimento recibido
es limitante (Schew & Ricklefs 1998). Un ambiente de
crecimiento sub-optimo puede tener efectos negati-
vos tanto en las trayectorias de crecimiento como en
los fenotipos juveniles resultantes, pudiendo afectar
directamente a las habilidades competitivas, la su-
pervivencia y el éxito de apareamiento futuro de los
individuos (Schew & Ricklefs 1998, Metcalfe & Mo-
naghan 2001, 2003, West-Eberhard 2003). Entre los
diversos efectos negativos de un pobre crecimiento
estdn una menor supervivencia (Bolton 1991, Harris
et al. 1992), menor tasa de reclutamiento (Coulson &
Porter 1985) y un acortamiento y aceleracién en la
pérdida de telomeros (Watson et al. 2015). Ante estos
tipicos ambientes no ideales y variables, los organis-
mos han desarrollado diferentes estrategias como el
crecimiento convergente, el crecimiento compensatorio y el
crecimiento diferencial.
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Para los individuos de muchas especies, el tama-
no como adulto tiene una importante influencia en
su eficacia bioldgica. Ante un escenario sub-6ptimo
en términos de provision de alimento, los pichones
tendran un menor crecimientoy desarrollo que el que
se corresponde con el ideal -lo que provocara un des-
fasaje entre la edad cronolodgica y la correspondiente
al desarrollo alcanzado-, y si esta restriccion persis-
te, un menor tamano final. Ahora, si las condiciones
cambiasen y se tornasen favorables durante el creci-
miento, los pichones podrian reponerse mostrando
un crecimiento convergente (“catch-up growth”; Jobling
2010, Hector & Nakagawa 2012), lo que implica que
aun podrian alcanzar el tamano adulto de una situa-
cién de crecimiento ideal a expensas de crecer duran-
te un mayor periodo de tiempo (Hector & Nakagawa
2012, Aldredge 2016). Por otro lado, los pichones po-
drian recuperarse a través de un crecimiento compen-
satorio (“compensatory growth”; Hector & Nakagawa
2012), es decir, compensar el menor desarrollo inicial
a través de una tasa de crecimiento mayor a la ideal,
lo que les permitiria crecer mas rapido, recuperarse y
acercarse al tamano y desarrollo correspondientes a
su edad cronoldgica. Estas estrategias, sin embargo,
podrian tener un costo asociado en términos de un
aumento de la probabilidad de depredacion -a conse-
cuencia del mayor tiempo de permanencia en el nido-
y un menor tiempo para el desarrollo de habilidades
cognitivas o destrezas antes de que las condiciones
ambientales o de alimento desmejoren, para el caso
del crecimiento convergente, o en el caso del creci-
miento compensatorio, de aumentar la acumulacién
de dano celular, resistencia al estrés oxidativo, acorta-
miento de telomeros, y reducir la supervivencia y fe-
cundidad (Mangel & Munch 2005, Hector & Nakagawa
2012). Basandose en diversos metandlisis en una
amplia gama de taxones, Hector & Nakagawa (2012)
encontraron que ambas estrategias tienen un costo
asociado en términos de eficacia biolégica, aunque en
el corto plazo resulten beneficiosas.

Por otro lado, los efectos negativos de un ambien-
te sub-optimo no necesariamente afectan en forma
homogénea a todas las caracteristicas corporales
del individuo en desarrollo. De hecho, los individuos
en crecimiento pueden exhibir una plasticidad que
les permite ajustar su morfologia, fisiologia y com-
portamiento y asi maximizar su eficacia bioldgica
en relacion al ambiente que experimentan (Starck &
Ricklefs 1998a, West-Eberhard 2003). De esta forma,
los individuos que crezcan en ambientes desfavora-
bles podrian priorizar la asignacion de recursos al
desarrollo de aquellas estructuras o caracteristicas
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corporales clave que aumenten sus probabilidades
de supervivencia y reproduccion (O "Connor 1977, Gil
et al. 2008, Coslovsky & Richner 2011, Mainwaring &
Hartley 2012). Es importante notar que la asignacion
de recursos -ya de por si, limitados- a determinados
caracteres o estructuras relevantes en etapas tempra-
nas del desarrollo (e.g., pichones), se podria encontrar
en una solucién de compromiso con otros caracteres
que pueden ser relevantes en otras etapas del ciclo de
vida (Roff 1992, Stearns 1992, Mock & Parker 1997,
Mainwaring & Hartley 2012). Por ejemplo, una mayor
inversién en estructuras que aumenten la habilidad
competitiva del pichon en el nido (e.g., ancho o area
expuesta del pico que represente un mayor estimulo
para los progenitores al distribuir el alimento; Glassey
& Forbes 2002, Gil et al. 2008) podria ir en detrimento
de otro caracter que resulte relevante, unos dias mas
tarde, para su supervivencia al abandonar el nido
(peso corporal, largo del tarso, largo del ala). Es impor-
tante destacar que los caracteres clave diferiran entre
especies dependiendo de sus caracteristicas de histo-
ria de vida y estrategias reproductivas, e incluso po-
drian diferir entre poblaciones de una misma especie
sujetas a diferentes presiones selectivas (Mainwaring
& Hartley 2012). Considerando todas estas aristas, es
claro el por qué el estudio de este crecimiento diferencial
y sus causas y consecuencias es un drea de investiga-
cién apasionante y fértil, con un muy interesante de-
sarrollo reciente en aves (Nilsson & Gardmark 2001,
Johnson et al. 2003, Gil et al. 2008, Mainwaring et al.
2009, 2011, Mainwaring & Hartley 2012).

Finalmente, un mismo ambiente de crecimiento
puede tener un efecto diferente dependiendo del sexo
del pichon en desarrollo (Kalmbach & Benito 2007).
En especies que presentan dimorfismo sexual en ta-
mano corporal, el sexo mas grande suele crecer a una
tasa de crecimiento absoluto mayor (Richner 1991),
requiere mas energia e inversion parental (Weathers
1992, Anderson et al. 1993, Krijgsveld et al. 1998) y,
en consecuencia, es mas vulnerable a los entornos ali-
mentarios sub-6ptimos (Kalmbach & Benito 2007). En
especies de aves sexualmente dimérficas en tamano
se ha documentado una mayor sensibilidad del sexo
mas grande para rasgos tan diversos como la supervi-
vencia de los pichones (Teather & Weatherhead 1989,
Torres & Drummond 1997, Nager et al. 2000), el peso
a la independencia (Kalmbach et al. 2005), la tasa de
crecimiento (Daunt et al. 2001) y la edad a la que se
alcanza el maximo crecimiento (Kalmbach et al. 2009).
Esta sensibilidad sexo-dependiente puede ser intrinseca
(i.e., desventaja fisioldgica del sexo mayor tamaiio) o
extrinseca (i.e., desventaja de un sexo debida a las inte-
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racciones entre la progenie; Kalmbach & Benito 2007).
Asi, la sensibilidad sexo-dependiente puede afectar al
valor reproductivo relativo de los sexos y, por tanto, se
espera que influya en las estrategias de inversion de los
progenitores (Trivers & Willard 1973, Clutton-Brock et
al. 1985, Clutton-Brock 1991, Hardy 2002).

El estudio del crecimiento convergente, compen-
satorio, diferencial y de sensibilidad sexo-depen-
diente en aves tiene una gran parte de su cuerpo de
evidencia proveniente de estudios en paseriformes y
en menor medida en aves marinas. Para el caso de las
aves marinas sudamericanas, existen algunos traba-
jos los cuales estdn mayormente conducidos en unas
pocas especies. En la siguiente seccidn se presentara
un panorama del estado del conocimiento actual del
crecimiento en aves marinas de Sudamérica.

II. ESTADO DEL CONOCIMIENTO DEL
CRECIMIENTO POSNATAL EN AVES MARINAS DE
SUDAMERICA

Metodologia y criterios de inclusion

En este trabajo se consideraron sujetos de revi-
sién a las aves marinas que reproducen en los Gran-
des Ecosistemas Marinos de Sudamérica, siendo estos
grandes dreas costeras y ocednicas adyacentes al con-
tinente, definidas por su batimetria, hidrografia, pro-
ductividad y relaciones tréficas (Sherman et al. 1990,
Sherman 1991), excluyéndose de la revision a islas no
costeras. Mediante la plataforma de busqueda Google
Académico (https://scholar.google.com.ar) y el portal
Scientific Electronic Library Online (https://search.
scielo.org/), se realizd una busqueda de articulos uti-
lizando como palabras clave los nombres cientificos
-actuales y pasados- de las especies de aves marinas
que reproducen en la regiéon (Hoyo et al. 1992, 1996,
Schreiber & Burger 2002). Asimismo, se utilizaron
los términos “growth” y “crecimiento” asociados a los
nombres cientificos con el objeto de tener referencias
mas directas. Se seleccionaron aquellos articulos
publicados hasta marzo de 2024 que contemplaron
cualquier tipo de estudio cuantitativo en alguna ca-
racteristica corporal (e.g., peso corporal, largo del
tarso, alto del pico) a lo largo del crecimiento, siendo
excluidos los estudios que no satisficieron esto o que
fueron realizados en las especies abordadas pero fue-
ra de la region. Asimismo, se exploraron e incluyeron
articulos, tesis, informes y actas de congreso publica-
das que surgieron de la bibliografia de los articulos
analizados o por el intercambio con colegas.
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£Qué sabemos sobre el crecimiento posnatal en aves
marinas sudamericanas?

La mayor parte de los estudios relacionados a al-
gun aspecto del crecimiento posnatal de aves marinas
sudamericanas estuvo circunscripto a unas pocas es-
pecies (Tabla 1). Asi, la mayoria de los trabajos fueron
realizados en el Cormoran Imperial (Leucocarbo atri-
ceps) y el Pingiiino Patagonico (Spheniscus magellanicus).
A continuacion, se sintetizan los principales aportes
para las especies que se reproducen en Sudamérica.

El Cormoran Imperial (Leucocarbo atriceps) es un
ave marina de tamano mediano que se alimenta en el
mar en base a buceos propulsados por sus patas (Hoyo
et al. 1992, Quintana et al. 2022). Es una especie mo-
nogama (Calderdn et al. 2012), sexualmente dimérfica
en tamano con los machos siendo mds grandes y pe-
sados (18%) que las hembras (Malacalza & Hall 1988,
Svagelj & Quintana 2007). En esta especie el tamano
de puesta modal es de tres huevos, los cuales eclosio-
nan asincrénicamente con pichones altriciales que
nacen sin plumas y con los ojos cerrados, que crecen
y se desarrollan hasta alcanzar la muda juvenil apro-
ximadamente a los tres meses de edad (Malacalza &
Navas 1996, Punta et al. 2003, Frere et al. 2005, Sva-
gelj & Quintana 2011a, 2011b). El crecimiento en tar-
so se completa a los 25-30 dias de edad mientras que
el crecimiento completo del pico y cabeza se alcanza
a los 40-45 dias, siendo el crecimiento total del ala
alcanzado cerca de los dos meses de edad (Malacalza
& Navas 1996, Punta et al. 2003, Svagelj & Quintana
2017). Los machos presentan valores asintéticos y
tasas de crecimiento absoluto mayores a las hembras,
aunque la aparicién del dimorfismo sexual varia entre
caracteristicas corporales. El dimorfismo en peso,
largo de pico y largo de cabeza surge tempranamente
(10-15 dias), en tanto que esa diferencia entre sexos
es mas tardia en los largos del tarso (20 dias) y ala (40
dias, Svagelj & Quintana 2017). El orden de nacimien-
to de los pichones y el nivel de asimetria en edad entre
los mismos -consecuencia del nacimiento asincréni-
co- son factores determinantes del crecimiento en
esta especie (Svagelj 2009, 2019). En nidadas de tres
pichones, la ganancia en peso de los pichones dismi-
nuye con el orden de su nacimiento, donde el tercer
pichén en nacer usualmente muere de inanicién en
la primera semana de vida (Svagelj 2009, 2019). En
un estudio que modeld el crecimiento en peso ante
distintos tratamientos experimentales en los cuales
la asimetria en edad entre hermanos de nidada fue
modificada, se encontré que el peso asintotico de los
pichones de nidadas simétricas (i.e., tres pichones na-
cidos el mismo dia) fue menor que el correspondiente
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a nidadas naturalmente asimétricas (i.e., tres picho-
nes donde dos de ellos nacieron dos y cuatro dias
después respecto al primero, en promedio; Giudici et
al. 2017). En esta especie la utilizacion de parametros
bioquimicos del plasma sanguineo de pichones como
indicadores de crecimiento y condicion fisica, tuvo
una aplicabilidad limitada (Gallo et al. 2017). Con un
enfoque netamente metodoldgico, la informacién del
crecimiento de esta especie fue utilizada para evaluar
la pertinencia de diferentes modelos matematicos de
amplia aplicacién en el estudio del crecimiento cor-
poral en aves, presentando amplio soporte al modelo
de Richards (Tjgrve & Tjerve 2010, 2017) en relacién
a modelos mds cldsicos como el logistico, Gompertz
o von Bertalanffy (Svagelj et al. 2019). Finalmente,
en esta especie se evaluo el efecto sexo-dependiente
del tamano de nidada y del orden de nacimiento en
el crecimiento en peso, encontrando que las hembras
pueden tener pleno desarrollo y alcanzar el tamano
adulto maximo atun en nidadas en la que se indepen-
dicen dos pichones, siempre que éstas sean el pichén
de mayor edad del nido. En el caso de los pichones
macho, los que se emanciparon como unico pichén
del nido tuvieron un mayor peso que los pichones de
mayor edad de nidadas de dos pichones independiza-
dos (Svagelj et al. 2021). A pesar de esta sensibilidad
sexo-dependiente, los Cormoranes Imperiales no
realizan una asignacion diferencial del sexo de su pro-
genie, ni en términos de la razon de sexos total de la
nidada ni en relacién al orden de puesta (Svagelj 2009,
Svagelj & Quintana, datos inéditos).

Como todas las especies pertenecientes a la
familia Phalacrocoracidae, el Bigua (Nannopterum
brasilianus) es una especie dimoérfica con pichones al-
triciales de eclosidn asincronica (Frere et al. 2005). En
un estudio realizado en la zona central de Chile, Kalm-
bach & Becker (2005) estudiaron el crecimiento en
peso en relacion al érden de nacimiento y el tamafio
de nidada. En las nidadas de cuatro pichones, los ul-
timos pichones en nacer tuvieron una menor tasa de
crecimiento absoluto en relacion al resto de los picho-
nes. Esta diferencia entre el altimo pichén en nacery
el resto de la nidada, sin embargo, no fue detectable
en nidadas mas pequenas (Kalmbach & Becker 2005).

Un estudio que incluyd a varias especies de aves
guaneras de Peru analizo el crecimiento bdasico de
pichones del Guanay (Leucocarbo bougainvillii), Piquero
variado (Sula variegata), Piquero Patiazul (Sula nebou-
xii) y Pelicano Pardo (Pelecanus thagus) en las islas Lo-
bos de Tierra, Macabiy Mazorcay en la Punta San Juan
(Jahncke & Paz-Soldan 1998). Ademas de la caracteri-
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zacion de las curvas de crecimiento de esas especies,
se pudo establecer que el peso corporal de los volanto-
nes de Guanay estuvo inversamente relacionado con
el tamano de la colonia en la que crecieron, en tanto
que el de los piqueros variados dependio de la fecha
de nacimiento de los pichones, con los mayores pesos
siendo registrados en verano (Jahncke & Paz-Soldan
1998). Adicionalmente, basdndose en dos visitas a las
islas Lobos de Tierra y Macabi, Duffy & Ricklefs (1981)
realizaron una descripcion del crecimiento en peso,
largos de pico y de ala del Piquero Patiazul. Finalmen-
te, para el Pelicano Pardo también existe informacion
sobre el crecimiento de pichones en condiciones con-
troladas en un aviario en Chile, en las que se estable-
cié que las extremidades que mas rapido crecen son
el tarso, humero y radio-cubito, las que solucionan a
temprana edad lo concerniente a la locomocion de los
pichones (Guerra & Cikutovic 1983).

El Ave Fragata (Fregata magnificens) presenta un di-
morfismo sexual reverso, es decir que las hembras son
mas grandes y pesadas que los machos, con pichones
altriciales (Diamond & Schreiber 2002). En Tumbes,
Pert, se encontrd que el crecimiento estructural en
relacion al peso corporal fue casi dos veces mas rapi-
do que el correspondiente a pichones de otros lugares
de reproduccién como Isla de Barbuda en las Antillas
o Baja California en México, probablemente debido a
mejores condiciones de disponibilidad de alimento
(Zavalaga 2015). Este mayor desarrollo permitio que
los pichones de Tumbes comiencen a volar a una edad
mas temprana que los de los otros sitios de reproduc-
cién (Zavalaga 2015).

El Pingiiino Patagdénico (Spheniscus magellanicus) es
un ave monogama, dimoérfica en tamaio con machos
mas grandes que hembras, puestas tipicas de dos
huevos de eclosién asincronica y pichones semial-
triciales que se distribuye en las costas Atlantica y
Pacifica de Sudamérica (Scolaro et al. 1983, Hamer et
al. 2002, Bertellotti et al. 2002, Schiavini et al. 2005).
Modelando el crecimiento en peso, largo y alto del
pico, largo de pie y de aleta, en esta especie se evaluo
el surgimiento del dimorfismo y los costos de crianza
sexo-dependientes, encontrando que los machos son
mas grandes que las hembras con un dimorfismo en
peso apreciable desde los 30 dias de edad, y un costo
energético de crianza ligeramente mayor (Barrionue-
vo et al. 2021). En esta especie, el dimorfismo sexual
en largoy alto del pico, y largo de aleta ya es evidente a
los 70 dias de edad y permite determinar el sexo de los
pichones en base a su morfometria (Bertellotti et al.
2002). El tamano de nidada tiene un efecto en el cre-
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cimiento donde la parte final del crecimiento en peso
de los pichones criados en solitario muestra un mayor
peso que la correspondiente a pichones de nidadas
de dos individuos (Boersma 1992). En comparacién
con los pichones de la costa Atlantica, los que se de-
sarrollaron en dos colonias del sur de Chile mostraron
una mayor tasa de crecimiento y el peso al volantoneo
(Radl & Culik 1999). En esta especie, el tamano del
huevo tiene una relacion positiva con el peso de los
pichones hasta los 12 dias, y con su tamano corporal
hasta los 48 dias (Barrionuevo & Frere 2014). El peso
de los pichones a la independencia no tiene una re-
lacién con la eclosidn asincronica (Boersma & Stokes
1995). Sin embargo, la manipulacién experimental de
la asincronia de nacimiento revela que esta afecta al
crecimiento donde los pichones de nidadas de 2 dias
de asimetria volantonean a un mayor peso que el co-
rrespondiente a pichones de nacimiento sincrénico
(Barrionuevo & Frere 2017). Otro factor relacionado
positivamente al crecimiento de los pichones es la
condicion corporal paterna (Barrionuevo et al. 2018).
Finalmente, utilizando una base de datos de largo
término, se analizd el crecimiento diferencial en esta
especie encontrando que los pichones primero asig-
naron los recursos a desarrollar las patas y luego las
aletas (Gownaris & Boersma 2021). Por otro lado, el
crecimiento de los pichones que finalmente murie-
ron fue mds lento y variable en relacién a los exitosos
(Gownaris & Boersma 2021).

El Pingiiino de Humboldt (Spheniscus humboldti)
habita las costas del Pacifico de Pert y Chile y al igual
que su pariente patagonico, es dimérfico en tamaro,
tiene puestas tipicas de dos huevos de eclosion asin-
crénica y pichones semialtriciales (Hoyo et al. 1992,
Zavalaga & Paredes 1997a, 1997b, Hamer et al. 2002).
En esta especie tanto el peso corporal asintético como
la tasa de crecimiento en peso varian interanualmen-
te (Riveros 1999, Castro 2005, Lau Alarcon 2021); sin
embargo, los tamafios asintdticos de los caracteres
morfométricos (tarso, culmen, aleta) son relativamen-
te estables a través de los afios y no exhiben variacién
considerable (Lau Alarcén 2021). Asimismo, las ano-
malias de la temperatura superficial del mar durante
el desarrollo no estarian relacionadas con la tasa de
crecimiento de los pichones (Lau Alarcén 2021).

El Petrel Gigante del Sur (Macronectes giganteus) es
un procelariforme de gran tamano que exhibe notable
dimorfismo sexual donde los machos son 40% mas
pesados que las hembras, y sus pichones -prove-
nientes de puestas de un unico huevo- son altriciales
(Quintana et al. 2005, Copello et al. 2006). En esta es-
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pecie se estudio el desarrollo del peso corporal, largo
y alto del pico, y largos de tarso y ala en relacion al
sexo de los pichones, encontrando un extenso periodo
de crecimiento de los pichones, de 3-4 meses, donde
el dimorfismo sexual comienza a surgir a partir del
mes de vida fundamentalmente para el alto del pico
(Copello et al. 2006).

El Potoyunco Peruano (Pelecanoides garnotii) es
un procelariforme de pequefio tamano que habita
las costas de Chile y Peru. En Isla La Vieja (Peru) se
analizo el crecimiento en peso corporal y largo del
ala en esta especie, determinando que los pichones
requieren de 70 a 80 dias para completar el desarrollo
(Jahncke & Goya 1998).

Finalmente, existe informacion del crecimiento de
varios laridos. La Gaviota Cocinera (Larus dominicanus)
es un larido dimorfico con machos mas grandes que
hembras, puestas tipicas de tres huevos y pichones se-
mi-precociales (Torlaschi et al. 2000, Yorio et al. 2005).
En esta especie la duracion de la etapa de cria de picho-
nes se extiende por 9-10 semanas en las cuales el largo
del tarso es la caracteristica que primero alcanza los
valores asintéticos adultos (Yorio & Garcia Borboroglu
2002, Dantas & Morgante 2010, Kasinsky et al. 2022),
no difiriendo entre primer, segundo y tercer pichén
del nido a las cuatro semanas de edad (Yorio & Garcia
Borboroglu 2002). La Gaviota Garuma (Leucophaeus
modestus) es una especie que se alimenta en el mar
pero que nidifica en el interior del desierto de Atacama
a 35-100 km de la costa del Pacifico de Chile (Guerra
et al. 1988). En esta especie no existen diferencias en
el peso asintético estimado entre pichones criados en
aviario con alimento ad libitum y aquellos en silvestria
(Guerra et al. 1988). Dentro de esta familia también
existe informacién del crecimiento de un pichén del
Gaviotin Peruano (Sternula lorata), una especie amena-
zada desde el punto de vista de su conservacion para la
cual se conoce muy poco (Zavalaga et al. 2008).

A modo de sintesis, podemos decir que existe
informacion basica sobre el desarrollo y crecimiento
corporal solo para algunas especies de los cinco 6rde-
nes (Tabla 1). Debido fundamentalmente a restriccio-
nes logisticas impuestas por la locacion de los sitios
de reproduccion y la sensibilidad ante disturbios, se
desconoce esa informacion bésica para la mayoria de
las especies de aves marinas que se reproducen en la
region. Asi, para enriquecer nuestra comprension de
la evolucion del crecimiento, se necesita incorporar
estudios en especies que aun no han sido abordadas.
Asimismo, los estudios que evaluaron especificamente
la existencia de crecimientos diferencial o de sensibi-
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lidad sexo-dependiente son escasos y puntuales (Gow-
naris & Boersma 2021, Svagelj et al. 2021). Un aspecto
a considerar a futuro es que a pesar de que la mayoria
de las especies de aves marinas exhiben dimorfismo
sexual en tamano (Fairbairn & Shine 1993, Croxall
1995), varios estudios no han considerado esa fuente
de variacién en sus andlisis del crecimiento, siendo
ello un elemento fundamental al momento de eva-
luar hipotesis con precision. Sea a través de técnicas
de biologia molecular utilizando muestras de sangre
(Ellegren 1996) o en base a la morfometria de picho-
nes de sexo conocido (Bertellotti et al. 2002, Svagelj &
Quintana 2017), el determinar el sexo de las aves en
desarrollo resulta fundamental a la hora de estudiar
especies dimorficas. Por otro lado, la mayoria de los es-
tudios se han realizado en especies donde los machos
son mas grandes que las hembras, razén por lo cual
son necesarios estudios que analicen el crecimiento
en escuas (Stercorariidae), piqueros (Sulidae) y fra-
gatas (Fregatidae), especies que exhiben dimorfismo
sexual reverso con hembras mds grandes que machos.

II1. ANALISIS ESTADISTICO DEL CRECIMIENTO

La forma en que se desarrolla un determinado ca-
racteralolargo del tiempo no solo varia entre especies
sino también entre caracteres de una misma especie,
razon por la cual no existe una ecuacion tnica ideal
predeterminada para su modelado. En virtud de esa
variacion se han utilizado una gran cantidad de ecua-
ciones, la mayoria con forma sigmoidal, para modelar
el crecimiento aviar (Ricklefs 1967, 1968a, 1968b).
En general, estos modelos no lineales comprenden
un pequeno numero de parametros (normalmente
de dos a cuatro) que tienen un significado o inter-
pretacion bioldgica y que por lo tanto son ttiles para
la inferencia estadistica (e.g., comparaciones entre
tratamientos, inter e intra-especificas). Por ejemplo,
los parametros que se suelen considerar en las ecua-
ciones pueden incluir al tamano adulto estimado (A),
una tasa de crecimiento méaxima relativa (k) y el punto
de inflexion (T) que indica la edad en la que se da el
maximo crecimiento instantaneo (Starck & Ricklefs
1998b). Los ornitélogos han utilizado principalmente
modelos logisticos, de Gompertz y de von Bertalanffy
(Ricklefs 1967, 1968a, Starck & Ricklefs 1998b) para
describir el crecimiento posnatal. A pesar de su utili-
dad y simplicidad, estos modelos tienen formas fijas
con un punto de inflexion fijado en un porcentaje de la
asintota superior (30, 37 y 50% para los modelos von
Bertalanffy, Gompertz y logistico, respectivamente),
lo que suele ser un supuesto poco realista (Tjorve &
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Tjerve 2017, Svagelj et al. 2019). En este sentido, la
eleccién de un modelo incorrecto -que no represente a
los datos- derivara en asintotas y tasas de crecimiento
sesgadas e irreales (Svagelj et al. 2019). Una alterna-
tiva interesante a las ecuaciones clasicas es el modelo
de Richards (Tjerve & Tjerve 2010) que incluye un
parametro adicional que determina la ubicacion del
punto de inflexién, por lo que los modelos logistico,
Gompertz y von Bertalanffy representan casos parti-
culares de la ecuacién de Richards. Mds aun, ciertos
caracteres como el peso corporal de algunas especies
de aves marinas (e.g., procelariformes) o estructuras
relacionadas a las boqueras o el ancho del pico en
paseriformes pueden mostrar un desarrollo maximo
y luego un decrecimiento antes de llegar al valor re-
presentativo de adulto. Esta recesion (Ricklefs 1968b)
no puede ser representada por modelos simples con
una asintota superior, pero si por ecuaciones dobles
donde sea modelada naturalmente (e.g., un modelo
Richards-Richards; Huin & Prince 2000, Oswald et al.
2012). Considerando todo esto, la eleccion y evalua-
cién de diferentes modelos matemadticos candidatos
es un paso fundamental antes de seleccionar aquel
que presente un buen ajuste a un determinado carac-
ter (Svagelj et al. 2019).

Por otro lado, los modelos no lineales de efectos
mixtos (en adelante, MNLM; Pinheiro & Bates 2000)
se han convertido en una potente herramienta para
analizar el crecimiento posnatal (Oswald et al. 2012,
Sofaer et al. 2013, Aldredge 2016). Los MNLM pueden
hacer frente a la falta de independencia estadistica
entre los datos, como ocurre con multiples medicio-
nes en el mismo individuo o mediciones en grupos
de individuos relacionados (por ejemplo, pichones
de una misma nidada, o pichones de los mismos
progenitores a lo largo de los anos). Estos modelos
permiten la inclusion simultdnea de pardmetros de
crecimiento como efectos fijos, que describen la curva
media de crecimiento, asi como efectos aleatorios que
permiten la variacion aleatoria en torno a los valores
medios poblacionales (Sofaer et al. 2013, Aldredge
2016). Ademas, los MNLM permiten un enfoque re-
gresivo en el que el efecto de las variables predictoras
puede evaluarse para cada parametro de crecimiento
(Kalmbach et al. 2009, Giudici et al. 2017, Svagelj &
Quintana 2017). Asi, la aplicacion de la ecuacién de
Richards utilizando el enfoque de MNLM aparece
como una herramienta analitica flexible y poderosa a
tener en cuenta para el analisis del crecimiento aviar.
Alternativamente, la estadistica bayesiana también ha
mostrado su versatilidad y utilidad a la hora de ajustar
modelos no lineales de crecimiento (Finco et al. 2016,
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Sawada et al. 2021), siendo una muy interesante op-
cién a aplicar en futuros estudios.

En relacion a los anélisis empleados en el estudio
del crecimiento de las aves marinas sudamericanas,
existié una amplia variedad de enfoques estadisticos
desde la medicion puntual del tamario a determinadas
edades a lo largo del crecimiento, hasta el modelado
aplicando MNLM con un enfoque regresivo poniendo
a prueba variables predictoras. En este sentido, es in-
teresante destacar que el modelado de los datos utili-
zando una determinada ecuacién de crecimiento (Ta-
bla 1) permite estimar parametros (con un significado
biolégico, como A = tamano adulto estimado, o k = tasa
de crecimiento) que pueden sintetizar el crecimiento
y ser comparados. Asi, en futuros estudios, la opcion
de ajustar los datos a ecuaciones o modelos matemati-
cos deberia ser aplicada siempre que sea posible.

IV. CONSIDERACIONES FINALES Y PERSPECTIVAS
FUTURAS DEL ANALISIS DEL CRECIMIENTO EN
AVES MARINAS DE SUDAMERICA

El estudio del crecimiento corporal en aves mari-
nas sudamericanas tiene un interesante campo de de-
sarrollo por delante en relacién a su evolucion histéri-
ca (considerando sus patrones, presiones de seleccién
y plasticidades) y a los escenarios y amenazas futuras.
Los factores moduladores en relaciéon a impactos an-
tropicos como pesquerias, basurales y turismo y sus
consecuencias en el crecimiento y por ende en las
dindmicas poblacionales augura una profundizacién
de estos estudios a futuro. Por otro lado, el escenario
actual de cambio climético predice que el incremento
en la temperatura global que se ha dado en las tltimas
décadas continuard a futuro asi como también se in-
crementara la severidad y frecuencia de olas de calor
y eventos extremos (IPCC 2021). Existe evidencia de
que los cambios recientes en los patrones de tempera-
tura repercuten sobre el desarrollo y reproduccién de
las aves, siendo el crecimiento de pichones una etapa
clave (Stevenson & Bryant 2000, Quillfeldt & Masello
2013, Wingfield et al. 2017, Keogan et al. 2018, An-
dreasson et al. 2020, Sauve et al. 2021, Quintana et al.
2022). Asi, futuros estudios son necesarios para enri-
quecer nuestra comprension de esta etapa clave en el
ciclo vital de las aves marinas sudamericanas.
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