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Resumen

La comunicacion visual y la sefializacion intraespecifica a través de sefiales visuales son factores
de gran relevancia en las aves, de modo que su coloracién, formay movimientos han sido atributos
evolutivos esenciales para su supervivencia y éxito reproductivo. Sin embargo, la presencia de
enfermedades en la naturaleza, como la malaria, pueden representar grandes retos, afectando
directa e indirectamente su fitness. La malaria aviar, generada por hemoparasitos intracelulares,
tiene grandes efectos sobre sus huéspedes, uno de ellos es la modificacién del canto y las
caracteristicas del plumaje, estos son llamados caracteres sexuales secundarios porque actiian como
sefiales honestas de la calidad de los individuos y como consecuencia influyen en su éxito
reproductivo. Para analizar los efectos de la malaria aviar sobre caracteres sexuales secundarios en
aves, en este caso especifico en la coloracién del plumaje y la condicion corporal, usamos plumas
de machos de dos especies de saltarines recolectadas en el embalse Playas en el departamento de
Antioquia: el saltarin barbiblanco, Manacus manacus, que posee coloracion melanica negra y
blanco, y el saltarin rayado, Machaeropterus striolatus, el cual tiene coloracién roja y café,
generada por carotenoides. A cada individuo se le extrajo sangre para verificar la presencia de
hemoparasitos por medio de PCR y el procedimiento de evaluacion de color se llevé a cabo por
medio de un espectrofotdmetro de reflectancia en condiciones estandarizadas para cada muestra.
Las curvas de color fueron analizadas con el paquete pavo de R, para obtener los parametros brillo,
saturacion y tono de cada muestra. Para M. striolatus no se obtuvo evidencia de los efectos de la
malaria aviar sobre la coloracion de su plumaje, ni sobre la condicion corporal de los individuos,
mientras que para M. manacus se encontré reduccién de la saturacion y el tono de las plumas negras
de su corona, a pesar de no haberse encontrado variacion en la condicion corporal. Lo anterior
sugiere que la regulacion de la producciéon de melanina puede ser afectada por los efectos de la

malaria aviar en la salud de los individuos.
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1. Introduccion

La comunicacion es la base de toda interaccion, que inicia con la emision de una sefial v,
dependiendo de multiples factores ambientales e individuales, termina con la toma de una decision
por parte de su receptor de acuerdo con la interpretacion que este le dé. Las caracteristicas sexuales
secundarias de la mayoria de los vertebrados son un ejemplo de sefiales comunicativas y son el
resultado de una diversidad de procesos fisioldgicos, ademas de distintas presiones evolutivas, lo
que ha sido particularmente destacado por estudios de casos extremos o inusuales de dimorfismo
sexual, particularmente utiles para proporcionar informacion sobre los mecanismos subyacentes a
estas diferencias (Emerson y Boyd, 1999). En ese sentido, la seleccion sexual podria moldear la
evolucion de la produccion e interpretacion de sefiales comunicativas de manera que los individuos

tomen decisiones coherentes con su éxito reproductivo (Butcher & Rohwer 1989).

A grandes rasgos, la comunicacién se trata de la emisién de un mensaje, por parte de un emisor, y
la recepcion de esta por parte de un receptor o receptores. En el caso de la comunicacion visual, el
mensaje se emite a través de colores o formas, donde especificamente la vision del receptor es la
encargada de procesar este mensaje (Osorio & Vorobyev, 2008). La comunicacién visual es
esencial dentro de las interacciones animales, tomando un papel especialmente importante en las
aves, debido a que dentro de las aves, se encuentra una gran variabilidad y diversidad de colores y
patrones de coloracién con multiples funciones de supervivencia y reproduccion (Dehley et al.,
2010). La diversidad visual dentro de las plumas tiene una gran importancia intraespecifica en
funciones como edad, sexo, identidad, condicién y estado social, pero también se presentan como
oportunidades interespecificas de comunicacion, de manera que pueden ser advertencias para otros

animales depredadores o bien, dar la capacidad de camuflarse en su medio, siendo la combinacion



de movimientos, patrones y colores las que ofrecen y conformar esencialmente la comunicacion y

dispersion de las sefiales visuales (Mason & Bowie, 2020).

Existen dos alternativas mediante las cuales se extrae la informacién visual, una acromatica
obtenida a partir del brillo o intensidad de luz reflejada y otra basada en la percepcién cromatica
del color. La vision a color es posible por la captacion de longitudes de onda variables, reflejadas
por una fuente debido a diferencias en su composicion quimica o estructural (Hill & McGrow,
2006; Schaefer 2010). La percepcion del color de aves Passeriformes se considera tetracromatica,
es decir poseen cuatro tipos de conos en la retina que les permite captar cuatro picos en longitudes
de onda desde 300 hasta 700 nm, las cuales van desde el ultravioleta hasta los colores rojos

(Shawkey et al., 2006).

En las aves, el color del plumaje puede ser emitido a través de distintos mecanismos. Uno de ellos
son los arreglos estructurales de microestructuras de queratina que generan una interferencia de la
luz reflejada. También se puede emitir color a través de la deposicion de pigmentos que son
sustancias quimicas que absorben ciertas longitudes de onda y reflejan otras, adicionalmente, una
combinacidn de los dos mecanismos también es posible (Galvan & Solano, 2016). Los pigmentos
suelen absorber longitudes de onda y de acuerdo con su clasificacion emitir un color especifico.
Dentro de los pigmentos que reflejan color en las aves se encuentran, entre muchos otros, la
melanina y los carotenoides, que estan ampliamente distribuidos dentro de las aves y por lo tanto

representan los mecanismos principales de contribucion de color (Bennett & Théry, 2007).

La melanina es un polimero que se forma de novo dentro de pequefios organulos nombrados

melanosomas que se encuentran dentro de células especializadas Ilamadas melanocitos. Este



polimero se presenta de dos formas para generar coloracion en las plumas: eumelanina, que da
lugar a coloraciones oscuras como el negro, marrén o gris, y feomelanina que produce coloraciones
mas claras, amarillentas o rojizas. Este pigmento se puede metabolizar en cada organismo
(McGraw,2008). La via de la formacion de la melanina no es Unica y varia entre organismos, sin
embargo, la més conocida es la via Raper-Mason. En términos generales esta via explica que la
melanina es formada a partir de L-tirosina, la cual por la accion de tirosinasa y el encuentro con L-
cisteina se convierte en dopaquinona, que posteriormente se transforma en eumelanina o
feomelanina (Galvan & Solano, 2016). Las propiedades fisicas de la melanina representan una
mejor adaptacion de los individuos a ambientes abrasivos, mayor resistencia a la radiacién solar,
patdgenos y al estrés oxidativo. Finalmente, los individuos mas oscuros parecen ser mas exitosos

sexualmente, especialmente en especies dimdrficas (Meunier et al., 2011).

Los carotenoides, responsables de los colores rojizos, naranjas y amarillos, son pigmentos
liposolubles con capacidad antioxidante, los cuales tienen un gran nimero de funciones
metabdlicas en animales, pero no pueden ser sintetizados por ellos. Estas funciones involucran
desde expresién de color relacionada con seleccion sexual, hasta funciones relacionadas con salud
como inmunocompetencia (Costantini & Mgller, 2008). Al ser necesariamente adquiridos via dieta,
la cantidad de carotenoides que se pueden adquirir esta limitada por recursos externos presentes en
la naturaleza, y existe un trade-off entre intensidad de coloracion por carotenoides y condicion, por
lo que sélo los individuos con una condicion fisica alta pueden presentar una coloracién rojiza mas
intensa (Tschirren et al., 2002). Adicional a esto, los carotenoides se consideran una sefial de
inmunocompetencia, por lo tanto, se da una compensacion entre sefializacion visual y calidad
individual por medio de funciones fisioldgicas (Maller et al., 2001). Ademaés de la percepcion

cromatica, el brillo también tiene gran importancia dentro de la seleccion sexual, aparentemente



las hembras prefieren machos més coloridos y brillantes, sin embargo, las infecciones por

hemoparasitos podrian afectar su expresion (Lozanoy, 1994; Horak et al., 2001).

Los cambios en los caracteres sexuales secundarios, pueden notificar la carga parasitaria en los
individuos, de acuerdo con la hipdtesis propuesta por Hamilton y Suck (1982), Esta hipdtesis
indica que los parésitos pueden modificar la expresion de los caracteres secundarios, de modo que
los individuos que seleccionan, puede escoger a una pareja que presente resistencia a los parasitos,
afectando el éxito reproductivo. De este modo, las interacciones entre parasitos y hospederos,
ofrecen un escenario ideal para estudiar la expresion de caracteres sexuales secundarios mediada

por parésitos.

Un buen modelo para estudiar seleccion sexual y parasitismo es la malaria aviar. Esta es una
enfermedad ocasionada por la infeccion de parésitos sanguineos intracelulares de los géneros
Haemoproteus, Leucocytozoon y Plasmodium, con distribucién cosmopolita. La infeccion es
transmitida por dipteros, en el cual el parasito completa la fase sexual de su ciclo de vida y se
desplaza a las glandulas salivales del invertebrado para alli ser transmitido a su hospedador
intermediario vertebrado (LaPointe et al., 2012). Estos parasitos estan extendidos dentro de las aves
y se pueden desarrollar en diversos érdenes y familias y sus efectos pueden variar de acuerdo con

el linaje del parésito (Valkitinas & Iezhova, 2018).

Los efectos de los hemosporidios en las propiedades espectrales del plumaje se han hecho evidentes
principalmente en las zonas con coloracion influenciada por carotenoides, siendo estos apropiados
para probar la hipotesis de Hamilton & Zuk (1982). Dado que la activacién del sistema inmune

reduce significativamente la circulacion de carotenoides en plasma, estos parecen tener un papel



en la ornamentacion y a su vez en el sistema inmune, esto tiene como consecuencia altos costos
energéticos optimizados mediante la reduccion en la cantidad de carotenoides disponibles para la
ornamentacion (Aguilera & Amat, 2007). Los hemosporidios cuentan con la capacidad de alterar
el estado oxidativo de sus huéspedes y agotar los antioxidantes presentes, lo que resulta en un
mayor estrés oxidativo, y estas alteraciones fisioldgicas tienen como consecuencia la disminucion
del fitness de los individuos infectados (Dehlaye et al., 2016). Por lo tanto, los individuos que
cuentan con una mejor condicion de su sistema inmune, tienen un color intenso sin comprometer
la asignacion de pigmentos a otras funciones fisiologicas. Adicionalmente se ha demostrado que la
presencia de hemosporidios exige la compensacion entre la inversidn en la respuesta inmunitaria
contra las infecciones y la generacion de pigmentos direccionados al plumaje (Penha et al., 2020).
De este modo, la generacion y de color por medio de pigmentos se convierten en un indicador
honesto de calidad individual debido a los costos energéticos impuestos por el parasito durante la
sintesis del pigmento, o por los trade-off que se producen durante la activacion del sistema inmune,

lo que puede ayudar a predecir la variacion en los rasgos fenotipicos (Tschirren et al., 2003).

Los efectos de la malaria aviar no se restringen a caracteres sexuales secundarios, también ha sido
demostrado que caracteristicas como la condicion corporal modifican las probabilidades de
infeccion (Santiago-Alarcon et al., 2015). Ademas, la masa corporal de los individuos se puede ver
significativamente afectada durante etapas especificas de la infeccion, esto relacionado con
variacion en costos energéticos de acuerdo con la carga parasitaria y etapa de desarrollo de las aves

(Valkitnas et al., 2006).

Los saltarines (Pipridae) se caracterizan por tener un sistema de apareamiento poliginico,

elaboradas exhibiciones de cortejo, un fuerte dimorfismo sexual y agrupaciones denominadas leks,



consideradas arenas, donde los machos se retinen para atraer hembras. Estos leks son variables y
el éxito reproductivo de cada individuo depende de diversos factores como los lugares en los cuales
se agrega, tamafio del lek y su potencial reproductivo (Bette et al., 2007). Aunque el tamafio y
distribucion espacial de las agrupaciones son claves para asegurar la reproduccion, se ha
demostrado que factores como la condicion corporal, sefiales visuales y comportamientos
territoriales son igualmente importantes dentro del éxito reproductivo de cada individuo (Shorey,
2002). El saltarin rayado, Machaeropterus striolatus (Hahn, 1818), es un ave perteneciente a la
familia mencionada anteriormente, que se encuentra distribuida hasta 1500 m s.n.m en Colombia,
Ecuador, Perty Brasil (FIG 1A). Los machos tienen una corona roja brillante y el pecho es castafio,
(Hilty &amp; Brown, 1986), colores que tienen como base los pigmentos carotenoides y
feomelanina. Por otro lado, el saltarin barbiblanco, Manacus manacus (Linnaeus, 1776), quien
también pertenece a la familia Pipridae, se encuentra distribuida en Sudamérica, desde Colombia
hasta el norte de Argentina, y altitudinalmente hasta 1900 m s.n.m (FIG 1B). La coloracion de los
machos de M. manacus es basada en melanina. Los machos tienen la corona y espalda negros y su

barbilla es blanca con plumas alargadas que despliegan durante el cortejo (Cestari & Pizo, 2012).

Tanto el saltarin rayado, como el barbiblanco se distribuyen principalmente en bosques tropicales
de tierras bajas, que se caracterizan por temperaturas y tasas de precipitacion altas. Las dos especies
estan codistribuidas en los bosques tropicales en Antioquia. Estas caracteristicas ambientales tienen
una alta influencia en la infeccion por Hemoparasitos del género Plasmodium, causantes de la
malaria aviar, una enfermedad transmitida por mosquitos y con una distribucion casi mundial,
abundante en la mayoria de las familias de aves (LaPointe et al. 2012) y cuya prevalencia es mayor
en habitats calidos y humedos en los que ademéas hay mas abundancia del vector invertebrado

(Fecchio et al., 2017).



A partir de la informacién anteriormente mencionada, este trabajo pretende analizar la relacion
entre la infeccion por hemoparasitos causantes de la malaria aviar y la expresion de los caracteres
espectrales del plumaje, con énfasis en coloracién producida por carotenoides y melanina,
utilizando a M. manacus y M. striolatus como modelos de estudio, por ser especies codistribuidas,
cercanamente relacionadas y que representan tipos de coloracién contrastante, involucrando
melanina y carotenoides. También, se busca estudiar la relacion de los anteriores con la condicion

corporal, dada por la masa y el tamafio del tarso.
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Figura 1. Registros de ocurrencia de Manacus manacus y de Machaeropterus striolatus reportados
en el GBIF (2021).



2. Materiales y métodos

2.1 Sitio de estudio

El area de estudio estd ubicada en el area de influencia del embalse de Playas entre los municipios
de San Rafael y San Carlos en el departamento de Antioquia (FIG 2), con una altura promedio de
1023 m.s.n.m, que se caracteriza por tener un clima templado con una temperatura media anual de

23°C. Las muestras de plumas y sangre fueron recolectadas entre los afios 2018 y 2019.
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Figura 2. Area de influencia del embalse playas, Antioquia

2.2 ldentificacion y medidas individuales

Los machos adultos de Machaeropterus striolatus y Manacus manacus se capturaron con redes de
niebla, para evitar la recaptura se corto el dpice de la pluma méas externa de la cola de cada ave

muestreada. Se tomaron medidas morfoldgicas como longitud del ala, pico, cola, peso corporal y



longitud del tarso. Ademas, para cada individuo se recolectaron entre 15y 20 plumas de distintos
parches corporales (FIG 3), que fueron almacenadas en sobres de papel secos y sellados dentro de
una bolsa hermética. En el caso de M. striolatus los parches corresponden a dorso, corona y pecho
y en el caso de M. manacus los tres parches corresponden a dorso, corona y garganta con el fin de

evaluar los pigmentos evidenciados en un andlisis espectrofotométrico.

De cada ave se tomaron muestras de sangre de la vena braquial, utilizando agujas hipodérmicas de
0,4 mm de didmetro y capilares de 20 puL. La sangre se almaceno en estos capilares utilizando un
buffer Queen lysis (Owen, 2011). Para evitar contaminacion cruzada se utilizaron agujas estériles

diferentes para cada individuo.

2.3 Diagnostico de malaria aviar por métodos moleculares

Las muestras de sangre colectadas fueron procesadas en el Laboratorio de Ecologia y Evolucion
de Vertebrados de la Universidad de Antioquia. La extraccién de ADN se realiz6 por salting out
(Miller et al 1988) donde la calidad del mismo se prob6 amplificando el gen mitocondrial ND4 con
los primers ND4 'y LEU (Arévalo et al 1994). Para verificar la buena calidad del ADN las muestras

fueron verificadas por electroforesis en gel de agarosa.

El diagnostico de haemosporidios, fue realizado usando una PCR universal para amplificar el gen
mitocondrial cyt-b (Hellgren et al 2004) (Tabla 1); posterior a este procedimiento, se realizé una
PCR anidada para los géneros Plasmodium, Haemoproteus (Bensch et al. 2000) y Leucocytozoon
(Tabla 1) (Hellgren et al 2004). Esta inspeccion se realizo al menos dos veces para evitar falsos

positivos, con un control positivo (muestra con infeccion positiva confirmada por secuenciacion)



y con control negativo (muestra sin ADN) para verificar si los reactivos estaban contaminados. El

producto de la amplificacion se observo por electroforesis en gel de agarosa a 80 V por 40 min.

Los productos de la PCR fueron purificados usando Exonucleasa I (20u/uL) (New England Biolabs
Cat. No. M0293S) y Fosfatasa alcalina de intestino de ternero (CIP, 10u/uL) (New England Biolabs
Cat. No. M0290S) segun instrucciones del fabricante. Las muestras fueron enviadas a secuenciar
en Macrogen, Inc. (Korea). Las secuencias tanto forward como reverse resultantes fueron alineadas

y editadas en el programa Geneious (Kearse et al. 2012) para compararlas con las bases de datos

disponibles de GenBank y MalAvi (Bensch et al 2009).

Tabla 1

Procedimiento y reactivos utilizados en la identificacion molecular de haemosporidios.

PCR

Reactivos (Vol 10ul)

Proceso en el termociclador

ND4

1 ul ADN + 1 pl dNTPs + 1 ul Taq
buffer+ KCI + 0,8 ul MgCI2 + 0.5
ul ND4 + 0.5 ul LEU + 0,1 pl Taq
Polimerasa + 5,1 ul ddH20.

Desnaturalizacién a 95°C de 3 y 1 min,
alineamiento a 60°C por 1 min, extension a
72°C por 1:10 min, seguido de 34 ciclos de
desnaturalizacién y una extension final de
72°C por 10 min

Universal
Haemosporidios (Cyt b)

para

1 Wl ADN + 1 pl ANTPs + 1 pl Taq
buffer+ KCI + 0,8 ul MgCI2 + 0.5
ul HAEMF1 + 0.5 ul HAEMR3 +
0,15 pl Taq Polimerasa + 5,05 pl
ddH20.

Desnaturalizaciéon a 95°C por 3 y 0:20 min,
alineamiento a 50°C por 0:30 min, extension
a 72°C por 0:45 min, seguido de 19 ciclos de
desnaturalizacion y una extension de 72°C por
10 min

Plasmodium/ Haemoproteus

1 ul ADN + 1 ul dNTPs + 1 pl Tag
buffer+ KCI + 0,6 ul MgCI2 + 0.3
wl HAEMF + 0.3 ul HAEMR2 +
0,15 ul Taq Polimerasa + 5,65 pl de
ddH20.

Desnaturalizacion a 95°C por 3 y 0:30 min,
alineamiento a 55°C por 0:45 min, una
extension a 72 °C por 0:45 min, seguido de 39
ciclos de desnaturalizacion y una extension de
72 °C por 10 min

Leucocytozoon

1wl ADN +1 pl dNTPs + 1 pl Taq
buffer+ KCI + 0,8 ul MgCI2 + 0.5
wl HAEMFL + 0.5 pul HAEMR2L
+ 0,15 pl Taq Polimerasa + 5,05 pl
ddH20.

Desnaturalizacién a 95 °C por 3 y 0:30 min,
alineamiento a 57 °C por 0:45 min, una
extension a 72 °C por 0:45 min, seguido de 39
ciclos de desnaturalizacion y una extension de
72 °C por 10 min




2.4 Espectrofotometria de reflectancia

Cada parche de plumas recolectadas se acomod6 con el fin de simular el plumaje natural del
individuo, siguiendo la metodologia propuesta por Quesada & Senar (2006) y colocando las plumas
sobre una superficie de baja reflectancia. De cada grupo de aproximadamente 15 plumas se realizd
un escaneo utilizando un espectrofotometro modelo Flame de Ocean Optics conectado a una
lampara DH-2000-BAL de Ocean Optics, siguiendo a Quesada & Senar, (2006). Esto permitid
evaluar la reflectancia segun el rango de sensibilidad visual de Passeriformes (300-700 nm) (Hill
and McGraw 2006). Todas las medidas se tomaron con relacion a un blanco estandar WS-1 Ocean
Optics (https://oceanoptics.com/product/ws-1-reflectance-standards/) y con la menor cantidad de
luz ambiental posible. EIl equipo se calibré previo a todas las mediciones individuales con un
sustrato blanco y un espectro oscuro para minimizar el ruido. Para cada parche de plumas se
realizaron tres medidas de reflectancia y dado que las medidas estaban correlacionadas de acuerdo
con la correlacién de Spearman con valores entre 0,90 y 1, los datos individuales de cada parche
se promediaron para obtener los estimados (Stein & Uy, 2006). El color se cuantifico usando
descriptores estandar del espectro de reflectancia: brillo, croma y tono (Endler, 1990) por medio
del paquete de analisis de color Pavo (Maia et al. 2019) en R (R Core Team. 2016). El brillo es
definido como la intensidad total de luz reflejada desde la superficie medida, el croma habla sobre
la pureza o saturacion de color, mientras que el tono explica la forma del espectro de reflectancia

(Saks et al., 2003).


https://oceanoptics.com/product/ws-1-reflectance-standards/

2.5 Andlisis estadistico

Para el andlisis de los espectros a partir de los promedios, se utilizé la funcion procspec del paquete
pavo (Maia et al. 2019) en la plataforma estadistica R (R Core Team. 2016) y asi obtener los valores
de los descriptores estandar del espectro de reflectancia utilizando un parametro suavizador
adecuado. Adicionalmente, se tomaron tres descriptores espectrales, brillo, saturacién y tono
(Tabla 2). Para probar la relacion entre la presencia de infeccién con hemosporidios y las variables
colorimétricas, y la relacion entre la presencia de infeccion con hemosporidios y la condicién
corporal usamos un modelo lineal generalizado (GLM), teniendo en cuenta los pardmetros
colorimétricos de cada parche de plumas como variables respuestas (Penha et al. 2020), cada una
evaluada independientemente. Las variables colorimétricas cumplian con la distribucién gaussiana,
por lo tanto, para el analisis utilizamos esta familia. Las variables predictoras tomadas fueron la
masa corporal, la longitud del tarso y la presencia o ausencia de infeccion. Todos los anélisis
colorimétricos y estadisticos se realizaron en la plataforma R.. La condicion corporal fue medida
en términos de longitud del tarso y masa corporal por separado, aunque normalmente se considera
que la masa corporal esté afectada por el tamafio corporal, no se realizé correccion de estas medidas

debido a que no se encontrd correlacion entre las dos variables en ninguna de las dos especies.

Tabla 2.
Descriptores estandar del espectro de reflectancia elegidos.
Variable colorimétrica Ecuacién
. B — SR _ By
Brillo 2= n,  n,
Saturacion (Croma) Ss = \/(BT — By’ + (By — By’
. By - Bb
Tono (Matiz) H, = arctan ( )
B, — B,

Donde: Ri es el porcentaje de reflectancia en la primera longitud de onda, Amax y Amin son los limites superior e inferior de las
longitudes de onda, nw corresponde al nimero de intervalos de longitud de onda utilizados para calcular el brillo total y Br, By, Bg
son brillo total en rojo (r = 625 - 700nm, amarillo (y= 550 - 625nm), verde (g= 475 - 550nm) y azul (b = 400 - 475nm).



3. Resultados

Inicialmente, este estudio buscé relacionar la condicion corporal con la infeccion. Al realizar
pruebas t para M. striolatus no se dio una diferencia significativa entre el grupo de infectados y no
infectados en el caso de la masa corporal (t = 1,4615; p= 0,167; n=20) ni en la longitud del tarso
(t= 0,84212; p =0,4127; n=20). Igualmente, para M. manacus no se encontraron diferencias
significativas en la condicién corporal segun su estado de salud, masa (t =0,3519; p=0,7526; n=20)

y longitud de tarso (t= 0,16266; p= 0,8813; n=20). La Figura 4 ilustra estos resultados.
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Figura 4. Variacion de la masa corporal y la longitud del tarso con la presencia de malaria
aviar.

Por otra parte, se emplearon modelos lineales generalizados (GLM) con el fin de confirmar la
relacién entre la infeccion, la condicion corporal y el estado de los descriptores estandar del
espectro de reflectancia durante la misma. Para lograrlo, se llevo a cabo un modelo para cada
descriptor en cada parche por especie. En este analisis, para los descriptores del color en cada uno
de los parches de M. striolatus no se encontr6 evidencia de un efecto de la infeccidn sobre la

expresion de color, y aungue los modelos no presentan resultados significativos, la combinacion



de variables para explicar el cambio en el color es muy mixta e incluye infeccion, masa y longitud

de tarso en igual proporcion (Tabla 3).

En la especie con pigmentacion melanica M. manacus se evidencio un efecto de la presencia de
malaria aviar sobre los individuos, especificamente en la saturacion y el tono de la corona (Tabla
4). El modelo que mejor predice la variacion en saturacion de la corona de Manacus manacus es
el que incluye Unicamente la variable infeccidn, sin embargo, en todos los modelos que explican
esta variacion en el color, la infeccidn tiene un efecto significativo e importante. Por otra parte, el
modelo que mejor predice la variacion del tono de la corona de la misma especie es el modelo que

incluye solamente la infeccion, indicando la relevancia de esta (Tabla 4).

En general, se encontrd que en la corona de Machaeropterus striolatus, pigmentada notablemente
por carotenoides, no se encuentra diferencia significativa entre los infectados y no infectados para
los descriptores del espectro (FIG 5A), sin embargo, en el caso de Manacus manacus, con valores
acromaticos generados por acumulacion de melanina, los valores de los descriptores elegidos

muestran diferencias significativas para la saturacion de la corona. (FIG 5B, Tabla 4).

En el caso del dorso, en Machaeropterus striolatus, de color verde oliva, no se encuentran
diferencias en los valores de los descriptores estandar del espectro de reflectancia (FIG 6A). Para
M. manacus, con dorso melanico negro, solo se observa una variacién marginalmente significativa
en el brillo (FIG 6B, Tabla 4). El pecho de Machaeropterus striolatus, no parece mostrar

diferencias significativas en el color, al igual que la garganta de Manacus manacus (FIG 7).



Tabla 3

GLM con seleccion de modelos que explican la variacion sobre los espectros de reflectancia y
medidas de condicion corporal para el saltarin rayado Machaeropterus striolatus.

Machaeropterus striolatus / Corona Brillo

Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AlIC
Intercepto 14,0211 15,2346 0,920 -0,369
! Masa 0,8615 1,5055 -0,572 0,574 0,01 0.34 93,8215
Intercepto 6,69532 10,66906 0,628 0,538
2 Long. Tarso -0,09568 0,73508 -0,130 0,898 0,0008 0.29 95,4627
Intercepto 5,3536 0,6231 8,592 5,71e-08
3 Infeccién -0,1064 0,9518 -0,112 0,912 0,0006 0.29 95,8028
Intercepto 15,9036 16,7144 0,951 0,354
4 Infeccién -0,3232 1,0263 -0,315 0,756 0,02 0,08 95,8077
Masa -1,0339 1,6368 -0,632 0,536
Machaeropterus striolatus / Corona Saturacion
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AIC
1 Intercepto 3465,2 2775,7 1,245 0,228 0,03 0,39 314,1
Masa -206,8 2743 -0,754 0,460
2 Intercepto 2122,59 1949,02 1,089 0,290 0,007 0,31 3145
Long. Tarso -52,34 134,28 -0,390 0,701
Intercepto 1383,26 114,06 12,128  2,17e-10
3 Infeccion 4577 17423 -0263 0796 008 030 3146
Machaeropterus striolatus / Corona Tono
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AIC
1 Intercepto -0,26509 0,21147 -1,254 0,225 0,082 0,44 -68,9
Long. Tarso 0,0196 0,0146 1,345 0,194
2 Intercepto -0,3221 0,21564 -1,494 0,153 0,14 0,20 -68,4
Long. Tarso 0,02288 0,01474 1,553 0,138
Infeccién 0,0218 0,019 1,142 0,268
Intercepto 0,01218 0,0127 0,959 0,350
3 Infeccién 0,016 0,0194 0,826 0,419 0,032 0.25 o717
Intercepto -0,07645 0,367 -0,208 0,837
4 Long. Tarso 0,02 0,0148 1,357 0,191 0,1 0,12 -67,3
Masa -0,0194 0,03 -0,634 0,534
Machaeropterus striolatus / Dorso Brillo
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AIC
1 Intercepto 17,066 11,507 1,483 0,155 0,05 0,3 78,4
Masa -1,156 1,135 -1,018 0,322
2 Intercepto -1,4404 8,390 -0,172 0,866 0,03 0,25 78,8
Long. Tarso 0,4703 0,5803 0,81 0,428
Intercepto 5,5455 0,4568 12,141  4,18e-10
3 Infeccién -0,4822 0,7222 -0,668 0,513 0,023 0.22 7
Intercepto 10,6072 13,140 0,807 0,431
4 Long. Tarso 0,592 0,5832 1,015 0,324 0,1 0,11 79,2
Masa -1,3626 1,1523 -1,183 0,253
Intercepto 20,8417 12,088 1,724 0,103
5 Infeccion -0,7507 0,7414 -1,013 0,325 0,1 0,11 79,1
Masa -1,499 1,1838 -1,266 0,222
Machaeropterus striolatus / Dorso Saturacién
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AIC
1 Intercepto -1406,35 1371,64 -1,025 0,319 0,117 0,47 282,6




Long. Tarso 150,87 94,87 1,59 0,129
Intercepto 830,16 76,38 10,869  2,44e-09
2 Infeccion -142,84 120,77 -1,183 0,252 0,068 0.27 2838
Intercepto -71,91 2195,4 -0,033 0,974
3 Long. Tarso 164,36 974,44 1,687 0,11 0,139 0,14 283,9
Masa 150,93 192,52 -0,784 0,444
Intercepto -1018,78 1489,92 -0,684 0,503
4 Infeccion 126,56 101,86 1,243 0,231 0,135 0,11 284
Long. Tarso -91,16 126,04 -0,723 0,476
Machaeropterus striolatus / Dorso Tono
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AIC
Intercepto 0,567 0,36 1,575 0,133
! Masa 0,014 0,035 0,419 0,68 0,009 0,34 602
Intercepto 0,625 0,26 2,402 0,0273
2 Tarso 0,0064 0,018 0,356 0,725 0,0066 0,33 60,1
Intercepto 0,567 0,36 1,575 0,133
3 Infeccion 0,0148 0,0355 0,419 0,68 0,009 0,34 60,1
Machaeropterus striolatus / Pecho Brillo
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AIC
Intercepto 16,688 1,580 10,56 6,93e-9
! Infeccion 2,446 2604 094 031 0467 040 -602
Intercepto -8,682 31,62 -0,275 0,787
2 Tarso 1,688 2,18 0,774 0,449 0,032 0.34 601
Intercepto 6,374 41,98 0,152 0,881
3 Masa 0,9301 4,1467 0,224 0,825 0,0027 0,25 60,1
Machaeropterus striolatus / Pecho Saturacién
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AIC
Intercepto -985,7 2103,2 -0,469 0,645
! Tarso 196,7 145 135 0193 0065 030 2822
Intercepto 19379 107,7 18,0 1,66e-12
2 Infeccion -198,5 117,4 -1,119 0,279 0,032 0,41 2628
Intercepto -476,4 2216,3 -0,215 0,833
3 Infeccion 1476 1825  -0800 0430 0027 012 2835
Tarso 165,3 151,5 1,091 0,292
4 Intercepto 3712 2871,0 0,129 0,899 0,0148 0,18 283,9
Masa 147,6 283,5 0,52 0,609
Machaeropterus striolatus / Pecho Tono
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight AIC
Intercepto 371,2 2871 0,129 0,899
! Masa 147,6 2835 052  0pp9 0148 020 -602
Intercepto 19379 107,7 18,0 1,66e-2
2 Infeccion -198,5 177,4 -1,119 0,279 0,006 0.34 601
Intercepto -985,7 2103,2 -0,469 0,645
3 tarso 196,7 1450 135 o193 09 046 601
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Figura 5. Variacion de los tres descriptores estandar del espectro de reflectancia:

Brillo, saturacion y tono (A)Corona de los individuos infectados y no infectados de Machaeropterus striolatus
(B)Corona de los individuos infectados y no infectados de Manacus manacus.

Tabla 4
GLM con seleccion de modelos que explican la variacion sobre los espectros de reflectancia y
medidas de condicion corporal para el saltarin barbiblanco Manacus manacus.

Manacus manacus / Corona Brillo

Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto 0,5446 0,149 3,641 0,0018

! Infeccidn 0,423 0,386 1,097 0,287 0.05 0.46 406
Intercepto 1,87 1,942 0,963 0,348

2 tarso -0,06 0,0934 -0,652 0,523 0.02 0,30 42,1

3 Intercepto 1,149 2,627 0,438 0,667 0,002 0,24 42,6




masa -0,029 0,145 -0,206 0,839
Manacus manacus / Corona Saturacién
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto 21,759 2,60 8,363 1,3e-07
! Infeccién 19,422 6,718 2,801 0,00973** 0,30 0,56 1556
Intercepto 73,622 44,142 1,668 0,1137
2 Infeccion 18,663 6,678 2,794 0,34 025  156,0
masa -2,863 2,433 -1,177 0,2554
Intercepto 52,89 33,213 1,592 0,1297
3 Infeccion 19,646 6,744 2,913 0,32 019 1565
tarso -1,503 1,598 -0,940 0,36027
Manacus manacus / Corona Tono
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto 6,7187 3,5505 1,892 0,0756
1 Infeccion -1,5531 0,5372 -2,801 0,339 0,37 55,2
masa -0,284 0,1957 -1,451 0,1649
Intercepto 1,5751 0,2133 7,383 7,54e-07
2 Infeccién -1,4778 0,5508 -2,683 0,0125* 0,274 0,56 555
Intercepto 6,47132 3,7555 1,723 0,1041
Infeccion -1,5691 0,55529 -2,826
3 tarso 0,0434 015456 0281 07824 0.27 006 57.1
masa -0,32 0,23858 -1,341 0,1986
Manacus manacus / Dorso Brillo
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto -4,3286 2,6013 -1,664 0,1156
! tarso 0,2672 0,1246 2,144 0,0477* 0,218 0,72 482
Intercepto -4,0911 2,7579 -1,483 0,159
2 tarso 0,2549 0,1327 1,921 0,074 0,208 0,14 50,0
Infeccion 0,3224 0,9083 0,355 0,728
Intercepto -4,402 2,828 -1,557 0,140
3 tarso 2,705e-01 1,347e-01 2,008 0,063 0,20 0,13 50,2
masa 4,76e-06 5,748e-05 0,083 0,935
Manacus manacus / Dorso Saturacion
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto -134,68 86,826 -1,551 0,1404
! tarso 7,80 4,159 1875 0,0791 0212 067 1745
Intercepto -154,422 90,019 -1,715 0,1068
2 tarso 8,819 4,333 2,036 0,0599 0,2016 0,20 175,5
Infeccion -26,795 29,649 -0,904 0,3804
Intercepto -1,392e+2 9,433e+01 -1,476 0,1607
3 tarso 8,005 4,494 1,781 0,0952 0,16 0,13 176,5
masa 2,95e-04 1,917e-03 0,154 0,8797
Manacus manacus / Dorso Tono
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto -0,3174 3,80726 -0,083 0,935
! tarso 0,0806 0,18238 0442 o4 001136 034 6L9
Intercepto 1,333 2,949e-01 4,520 0,000349
2 masa 3,065e-05 7,790e-05 0,393 0,6991 0,009 0,34 62,0
Intercepto 1,3427 0,2953 4,546 0,0003
8 Infeccion 0,3241 1253 0250 0,7992 0003 032 621
Manacus manacus / Garganta Brillo
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto 30,70437 1,5818 19,410 1,61e-13
! masa 00003681 0,0004405  -0835 0414 0035 037 1378




Intercepto

46,5059 21,3249 2,181 0,0427

2 tarso -0,7764 1,0255 -0,757 0,4588 0,029 0,34 1378
Intercepto 30,060 1,690 17,790 7,19e-13
3 Infeccion 2,283 4,363 0,523 0,607 0,014 0,29 138,0
Manacus manacus / Garganta Saturacién
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto 2079,89 1159,01 1,799 0,618
! tarso -48,78 55,59 -0,877 0,3918 0,038 0,37 2965
Intercepto 1084,54 86,243 12,575 2,37e-10
2 masa -0,01982 0,024 -0,825 0,42 0,034 0,35 2917
Intercepto 1048,95 92,03 11,398 1,15e-09
3 Infeccion 128,9 237,62 0,542 0,594 0,015 0,28 2918
Manacus manacus / Garganta Tono
Modelo Variable estimado SE t P R2 Weight  AIC
Intercepto -1,3581 2,6793 -0,507 0,618
! tarso 0,1350 0,1288 1,047 0,309 0,054 0,46 550
Intercepto 1,413 0,2162 6,535 3,84e-06
2 Infeccion 0,1853 0,5583 0,332 0,744 0,0057 0.27 56,1
Intercepto 1,428 2,049e-01 6,966 1,66e-06
3 masa 1,621e-05 5,707e-05 0,284 0,78 0,0042 0.27 56,1
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Figura 6. Variacion de los tres descriptores estandar del espectro de reflectancia:

Brillo, saturacion y tono (A)Dorso de los individuos infectados y no infectados de Machaeropterus striolatus (B)Dorso
de los individuos infectados y no infectados de Manacus manacus.
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Figura 7. Variacion de los tres descriptores estandar:

Brillo, saturaciéon y tono (A)Pecho de los individuos infectados y no infectados de Machaeropterus striolatus
(B)Garganta de los individuos infectados y no infectados de Manacus manacus.



4. Discusion

Previamente se ha hipotetizado sobre la fuerte relacion que existe en una interaccion parasito-
hospedero, como la malaria aviar, con el fitness de los individuos. Sin embargo, no es una relacion
unidireccional, es decir, no afecta solo una dimension del individuo, esta relacion comprende
cambios que van desde las respuestas fisiologicas, hasta cambios sensoriales y por lo tanto
comportamentales (Mukhin et al., 2016). Esto es importante porque globalmente se distribuyen
tres géneros de hemoparasitos causantes de la malaria aviar, Haemoproteus, Leucocytozoan y
Plasmodium que pueden afectar las aves y sus poblaciones, entre ellas un gran porcentaje de
paseriformes (Valkitnas, 2005). En 1982 Hamilton & Zuck propusieron la hipotesis que habla de
la incidencia de las enfermedades parasitarias, especificamente de la malaria aviar sobre los
caracteres sexuales secundarios como el brillo de las plumas y el canto, en donde la aptitud de los
individuos se ve reflejada en el mantenimiento de estos caracteres y en consecuencia su éxito

reproductivo depende de la condicidn de estos.

La coloracion en las aves, principalmente las que presentan dimorfismo sexual, tiene una influencia
fuerte sobre la eleccion de pareja, esto porque la expresion de color y los altos costos energéticos
que presenta la generacion de pigmentos es un indicador de calidad individual y por lo tanto de su
éxito reproductivo, sin embargo, la produccion pigmentaria es variable y consta de rutas diferentes.
(Hill, 1991). En el caso de los carotenoides, no hay sintesis directamente en el organismo, sino que
estos se ingieren a traves de los alimentos, y seguidamente se emplean para funciones tanto
inmunes como pigmentarias. Como consecuencia, implica inicialmente una buena condicion del
macho, necesaria para forrajear, y metabdlicamente la disponibilidad de estos para generar color,

lo que depende del estado y las necesidades energéticas de la respuesta del sistema inmune en el



individuo (Rhea et al., 2018). Los carotenoides son pigmentos que no se pueden producir en el
organismo, su produccion no cuenta con un control génico, sino que cada individuo tendrd que
ingerirlos de acuerdo a la disponibilidad, lo cual, hace que su ingesta y por lo tanto la expresion de
color sea variable y dependa Unicamente de la abundancia o ausencia en el medio. Se sabe que los
carotenoides son antioxidantes importantes en y por lo tanto, una gran cantidad de ellos seran
empleados en las funciones del sistema inmune, importante para combatir las infecciones (Peters
et al., 2008). En el caso del saltarin rayado, no encontramos un modelo significativo que explique
la expresién de color generada por carotenoides, que corresponde al color rojo de su plumaje, con
relacion a malaria aviar. Esto puede indicarnos dos cosas, primero, que la disponibilidad de
carotenoides en el lugar donde se capturaron los individuos era muy alta y no era necesaria una
compensacion entre funciones vitales y reproductivas, o segundo, que las diferencias eran tan
sutiles que el muestreo debe incrementar en ndmero, tanto de individuos infectados como

individuos sanos, para obtener una diferencia perceptible.

Aunque la produccién de melanina no parece estar limitada por agentes externos como el alimento,
cémo en el caso de los carotenoides, la melanina también puede ser un indicador de calidad
individual en machos. La condicion hormonal, especificamente la expresion de testosterona tiene
un efecto importante sobre los melanocitos y como consecuencia, sobre la melanizacién de los
machos (Jawor &, Breitwisch, 2003). Esto es importante porque la cantidad de testosterona esta
directamente relacionada con la expresion de color negro en el plumaje de algunas aves, por lo
tanto, las aves mas oscuras pueden tener conductas relacionadas con su carga de testosterona como
defensa del territorio que finalmente favorezcan su éxito reproductivo (Bdkony et al., 2008).
Ademas, la melanina, como sefial de calidad en los individuos, aun puede ser debatida porque se

conoce con certeza los costos que tiene producir y mantener el pigmento en las plumas. Sin



embargo, las evidencias muestran que las aves con una mejor condicidn, presentan a su vez una
mejor ornamentacion a base de melanina. La melanogénesis, al estar bajo control genético también
depende del entorno celular, esto conlleva a que factores estresantes como una parasitemia evite la

movilizacién normal de los melanocitos (Guindre-Parker & Love, 2013).

Nuestros resultados muestran que en la especie Manacus manacus, con coloracion dependiente de
expresion de melanina, existe una diferencia significativa entre individuos infectados y no
infectados para el cromay el tono de la corona. La concentracion y expresion de melanina también
puede ser un factor determinante en la sefializacion de calidad individual, a pesar de que la melanina
no se ingiere y no requiere capacidad de busqueda de alimento, si requiere un mecanismo de sintesis
en el organismo por medio de los melanocitos. La ornamentacion que tiene como base la melanina,
se ha visto correlacionada con aspectos como la concentracion de hemoglobina, que también tiene
una relacién con la presencia de parasitos en sangre, por lo tanto, si se reduce la hemoglobina por
alguna infeccion, también se vera afectada la expresion de color melanico (Krams et al., 2013;
Minias et al., 2019). La generacion de la melanina se da desde el organismo, esto podria indicarnos

que la energia para producir este pigmento esta siendo utilizada para evadir la infeccion.

Para la condicion corporal, medida en longitud de tarso y en masa corporal por separado porque
no encontramos correlacién entre ellas, no tuvimos diferencias significativas entre el grupo de
infectados y no infectados. Por una parte, la infeccion pudo adquirirse en el momento que los
individuos ya habian llegado a la etapa estacionaria de su crecimiento, y por otro lado, los fenotipos
pueden presentar una resistencia alta a la enfermedad, y si anteriormente ya contaban con una buena

condicion corporal y ademas una buena ingesta de antioxidantes, es probable que su sistema



inmune enfrentara la infeccion de una manera adecuada y sus rasgos fisicos no sufrieran cambios

drésticos (Arriero et al., 2018).

En este estudio, encontramos una variacion estadisticamente significativa en la expresién del color
del plumaje de la especie con coloracién melanica M. manacus, confirmada por modelos lineales
generalizados. Los cambios de expresion de melanina durante procesos de infeccién ha sido poco
documentada y ampliamente debatida, sin embargo, parece ser una buena sefial honesta de calidad
de los individuos. Por otra parte, no pudimos encontrar diferencias en la expresion de carotenoides
ni en la condicion corporal del grupo de individuos infectados con malaria aviar, que podria ser
evidenciada en el futuro a partir de muestras adicionales. La expresion de colores melénicos y la
expresion de colores generados por carotenoides son esencialmente distintos, desde su sintesis
hasta sus mecanismos de accion y expresion, sin embargo, ambas hacen parte de procesos que
requieren energia y en ultimas reflejan el estado de salud de cada individuo, a partir de las
evidencias bibliogréficas y practicas recolectadas es importante que se reconozcan los elementos
que pueden modificar los rasgos, porque estos pueden ser una ventana al conocimiento de la
ecologia de las especies y sus adaptaciones a los retos que los ecosistemas les presentan,
finalmente, la malaria sigue siendo un buen modelo para estos estudios debido a su amplia

exploracion y sus aun debatidos efectos sobre los caracteres sexuales secundarios.
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