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Abstract. — A brief overview on reproduction and molt in Neotropical birds. — The published litera-
ture considers Neotropical birds as reproductive year round, in contrast to what is known for temperate
birds that have restricted reproductive periods according to several environmental factors. Molt in temper-
ate zone birds is almost always timed to occur after reproduction. However, we have very little information
regarding the interrelationships of molt and breeding periods for the majority of Neotropical birds. We
present a review of the up to date information available for both reproduction and molt in the Neotropics,
with emphasis on montane populations.

Resumen. — Muchas investigaciones consideran que las aves tropicales se reproducen todo el afio contra-
rio a las de zonas templadas que presentan periodos reproductivos restringidos y concordantes con dife-
rentes factores ambientales, mientras que la muda ocurre casi siempre posterior a la reproduccion en aves
de zonas templadas. Sin embargo, es poco lo que se conoce de los periodos de reproduccién y muda del
plumaje de muchas aves en el Neotrdpico. Se presenta un recuento de estudios a la fecha que tratan sobre
muda y reproduccién para las zonas Neotrdpicales, con especial énfasis en aquellos presentes en las zonas
de montafia. Aceptado e/ 20 de Octubre de 2007.
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INTRODUCCION

La reproduccién y la muda del plumaje son
eventos muy importantes dentro del ciclo de
vida de las aves, y cada uno de ellos determina
procesos vitales para el mantenimiento a nivel
individual y especifico (Piratelli ez a/ 2000).
Ambos son dindmicos y requieren de gran
cantidad de energia para llevarse a cabo
(Hemborg 1998), por lo cual no es posible
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determinar cual de ellos setfa el Gnico evento
clave en el ciclo de vida de las aves.

A pesar del costo fisiolégico que puede
representar cada uno de estos eventos, se ha
registrado solapamiento entre éstos para espe-
cies en zonas templadas (Hemborg & Lund-
berg 1998, Siikamaki 1998, Vega-Rivera ef 4.
1998, Hemborg 1999) y para algunas especies
en zonas bajas del tropico (Snow & Snow
1964, Foster 1975). En este contexto, Hahn ez
al. (1992) plantean que el traslape entre repro-
duccién y muda puede verse como un conti-
nuo entre eventos excluyentes y eventos de
sobre posicion total. Dependiendo de la
oportunidad de satisfacer los requerimientos
individuales y de cuales y como se responda a

197



ECHEVERRY-GALVIS & CORDOBA-CORDOBA

las condiciones ambientales, los individuos
podran ser catalogados en un punto de este
intervalo.

Se han postulado dos hipétesis principales
para explicar este traslapamiento: 1) la exis-
tencia de recurso alimenticio-energético
limitado y efimero tipico de zonas bore-
ales (Hemborg 1999), o 2) el surgimiento de
ventajas  evolutivas, en  especies
nidadas pequefias y bajo éxito por nida-
da, al periodo  reproduc-
tivo habilitando la posibilidad de segundas

nidadas (Foster 1974), principalmente en el

con

prolongar el

tropico.

Sin embargo, la mayorfa de modelos y
explicaciones de las historias de vida se basan
en informaciéon para zonas templadas o
boreales, extrapolando datos a las zonas tropi-
cales sin que exista informacién puntual para
muchas especies. La informacién sobre la bio-
logfa basica y la historia natural es escasa, des-
conociéndose para muchas especies los
periodos de reproduccién y de muda del plu-
maje, asi como, entre otros, los requerimien-
tos especificos de habitat y alimentacién
(Stutchbury & Morton 2001).

Definir los periodos de reproduccion y
muda, desde sus demandas energéticas, es
importante si se tiene en cuenta que estos
requerimientos deben ser suplidos en un
entorno que desaparece dia a dfa en todo el
Neotrépico, alterando la diversidad de comu-
nidades y procesos de las aves (Dhondt e7 /.
1992). El presente estudio presenta un pano-
rama general de la informacién que se conoce
para el Neotropico respecto a los procesos de
reproduccion, muda y la relacién entre estos,
y sobre posibles campos a explorar en estas
areas.

REPRODUCCION EN EL NEOTRO-
PICO

Los periodos reproductivos de cada especie
estan delimitados por factores ultimos vy

198

proximos (Wolf 1969). Los factores ultimos
son aquellos que realizan una presién de
seleccién evolutiva para determinar la ocu-
rrencia para cada especie, con el fin de obte-
ner un mayor éxito reproductivo (Wolf 1969),
mientras que los proximos son todos los
datos ambientales y sociales que las aves utili-
zan para predecir las mejores condiciones
reproductivas, y asi obtener claves mas pun-
tuales respecto a la regulacién y ocurrencia
para asegurar un mayor éxito.

El fotoperiodo es el factor préximo mejor
conocido y mas estudiado en la regulacion de
la reproduccién (Hemborg 1998, Wikelski ez
al. 2000; Dawson et al. 2001), inclusive en
zonas donde la variaciéon de horas luz a lo
largo del afio es minima, como ocurre cerca
de la linea ecuatorial (Snow & Snow 1964,
Wikelski e a/. 2000). La influencia del foto-
periodo en la reproducciéon ha sido amplia-
mente estudiada en zonas templadas y
boreales (Farner e al. 1980, Stutchbury &
Morton 2001). Sin embargo, son pocos los
estudios a nivel Neotropical sobre los meca-
nismos que influyen en la reproduccién y que
incluyen mediciones del fotoperiodo (Hau ez
al. 1998, Wikelski ez a/. 2000, 2003; Chandola-
Saklani e a/ 2004). En estos estudios se
encontré que incluso cambios en cuestién
de minutos en latitudes muy cercanas al ecua-
dor pueden ser detectados por las aves,
generando modificaciones comportamenta-
les y fisiologicas importantes en algunas espe-
cies.

Por su parte, la depredacién y la abundan-
cia de alimento, entre otros (Morton 1971,
Murphy 1986), han sido los factores ultimos
mas estudiados, donde el alimento ha sido el
que mas atencién ha recibido. Martin ez al.
(2000) demostraron que en el tropico el ali-
mento es un factor limitante para la repro-
duccién, al necesitar suplir actividades energé-
ticamente demandantes como cortejo, cons-
truccién de nido, defensa de territorios, y los
requerimientos alimenticios de los polluelos.



De manera que cuando se presenta una abun-
dancia de recurso alimenticio, y al parecer
principalmente de insectos, se registran mayo-
res concentraciones de individuos reproducti-
vos (Saether 1994, Martin et al 2000,
Echeverry 2001).

Para el Neotrépico, los periodos repro-
ductivos no siempre han podido ser delimita-
dos. Un estudio extensivo de la época
reproductiva de la comunidad de aves en Tri-
nidad y Tobago por medio del registro de
nidos a lo largo de cuatro afios, encontré una
intensificacién de la reproduccién durante el
periodo de abundancia de alimento (Snow &
Snow 1964) aunque, a nivel poblacional, se
presenta una reparticiéon temporal. En zonas
bajas de Costa Rica, los periodos reproducti-
vos de la comunidad se determinaron
mediante el estudio del desarrollo gonadal en
ejemplares colectados (Foster 1975), encon-
trando periodos reproductivos prolongados
para diferentes especies. Datos similares han
sido obtenidos en Brasil, donde el estudio de
la comunidad de aves de Mato Grosso arrojo
un aumento de la actividad reproductiva en
periodos de abundancia de recursos (Piratelli
et al. 2000), aunque presentandose reproduc-
cién de especies a lo largo de todo el afio. Sti-
les (1980) reporta periodos reproductivos
delimitados y concordantes con época de
abundancia de flores para la comunidad de
colibries de zonas bajas de Costa Rica. Miller
(1954) realizé un estudio con varias especies
de Passeriformes en la regién sur del valle del
rfo Magdalena en Colombia, donde encontré
que la mayoria de las especies se reprodujeron
a lo largo de todo el afio, presentando a nivel
individual ciclos determinados. En las sabanas
estacionales de Venezuela, Bosque ez a/. (2000)
encontraron periodos de desarrollo testicular
para tres especies de palomas, con muy poca
evidencia de relacion con fotoperiodo o época
de lluvias.

En las zonas montafiosas del Neotrépico,
se tienen datos casi anecdéticos de periodos
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de reproduccién para 110 especies de aves de
la reserva de San Antonio a 1800-2100 m de
altitud en Colombia (Miller 1963) donde, en
los primeros meses del afio, se present6 la
concentracion reproductiva de la comunidad.
Echeverry (2001) encontré periodos delimita-
dos para 30 especies a lo largo de un afio para
zonas de bosque alto andino en Colombia
entre 2700 y 2900 m de altitud. A nivel de la
comunidad, los periodos reproductivos se
encontraron repartidos a lo largo del afio con
una concentracién general en épocas de abun-
dancia de insectos.

En la costa de Peru, Davis (1971) estu-
di6 el patrén  reproductivo del Copeton
(Zonotrichia
dolo delimitado por cambios de temperatura y
abundancia de alimento. Miller & Miller
(1968) estudiaron exhaustivamente la historia
natural del Copetén comun en una zona de

comuin capensis),  encontran-

montafia (1800-2100 m s.n.m.) en Colom-
bia, donde pudieron determinar que dicha
poblacién se reprodujo todo el afio, presen-
tando nidadas multiples para la misma
pareja, contrario a lo hallado para una pobla-
ci6on de la misma especie en Costa Rica
a altitudes similares, donde Wolf (1969)
encontré un periodo reproductivo defi-
nido entre Enero y Febrero. Por su parte la
Mirla parda (Turdus grayi), presenté en Costa
Rica periodos de

dantes con la época de menor probabilidad de

reproduccién  concor-
depredacién del nido, a pesar de ser la época
con relativa escasez de alimento (Morton
1971).

El control fisiolégico del proceso repro-
ductivo en las aves del trépico es aun més des-
conocido, aunque algunos de los estudios
muestran que no es similar al que se ha deter-
minado para zonas templadas o boreales
(Wingfield com. pers.). Moore et al. (2004)
hallaron que un incremento en testosterona
no induce un comportamiento agresivo, ni de
intensificacion de canto en machos para
poblaciones del Copetén comin en las mon-

199



ECHEVERRY-GALVIS & CORDOBA-CORDOBA

tafias de los Andes ecuatoriales, contrario a lo
que ocurre en zonas templadas donde, a
medida que se genera un mayor desarrollo
gonadal, la concentracién de testosterona
aumenta, generando una mayor agresividad
representada en una activa defensa del territo-
rio y mayores tazas de canto (Farner e/ al.
1980).

Podemos entonces agrupar los resultados
obtenidos a la fecha sobre reproducciéon en
Neotropico en: 1) aquellos donde las comuni-
dades y las especies parecen carecer de perio-
dos definidos temporalmente, y 2) aquellos
donde se evidencian limites claros a la activi-
dad reproductiva dentro del ciclo de vida de
las aves. Sin embargo, no es posible aun deter-
minar los factores préximos y dltimos que
determinan cada una de estas estrategias (Stu-
tchbury & Morton 2001).

Adicionalmente a esta variedad de resulta-
dos hasta ahora encontrados, es necesario
tener en cuenta la diversidad de técnicas o
métodos empleados para el estudio de perio-
dos reproductivos. Se ha analizado informa-
cién a partir de la recopilacion sistematica de
datos de desarrollo gonadal y actividad repro-
ductiva en pieles depositadas en museos o de
estudios histolégicos a partir de ejemplares en
los mismos, observaciones en campo a nidos
(Hemborg 1998, 1999) y/o individuos (Avery
1980), y a partir de la presencia de parches
de incubaciéon y protuberancias cloacales
en ejemplares capturados en campo. Sin
embargo, no se tiene consenso respecto a la
confiabilidad de estos indicadores morfologi-
cos (parches de incubacién y protuberancias
cloacales) o reproductivos (Maridon & Hal-
comb 1971, Quay 1986, Echeverry 2001).
Pocos estudios han recurrido a laparotomias
(pequefias cirugfas) para detectar los periodos
de desarrollo gonadal que permitan evaluar
detalladamente los periodos reproductivos
desde una Optica mas amplia (Pearson &
Rohwer 1997, Wikelski ez 2/ 2000, Echeverry
2001).
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MUDA DEL PLUMAJE EN EL NEO-
TROPICO

Palmer (1972) defini6 la muda como “el pro-
ceso natural de pérdida y reemplazo de las
plumas, acompafiado del reemplazo del inte-
gumento”. Las plumas, ademas de estar invo-
lucradas en el vuelo, ayudan a procesos como
aislamiento térmico, impermeabilidad, cor-
tejo, entre otros, que generan la abrasion del
plumaje, junto con otros factores abibticos.

Algunos de los factores proximos hasta
ahora estudiados que definen el periodo de
muda del plumaje son la abundancia de ali-
mento, cambios de temperatura y humedad, y
cambios hormonales (Hahn e a/. 1992). La
alimentacién ha sido el factor mas amplia-
mente estudiado, ya que la muda requiere de
fuentes alimenticias abundantes, principal-
mente de insectos (Hemborg 1999, Wikelski
et al. 2000). Adicionalmente, ya que la muda
implica perdida en la eficiencia de vuelo y
maniobrabilidad (Lindsttém e 4/ 1993), es
importante llevarla a cabo en periodos donde
esta pérdida no incremente la posibilidad de
depredacién (Snow 1976, Slagsvold & Dale
1996). Sin embargo, se desconoce cual es la
influencia de este factor en la regulacion de la
muda, ya que la depredacién de nidos e indivi-
duos en el Neotrépico parece ser mayor que
en zonas templadas (Martin 1995).

A nivel fisiolégico, el mecanismo de regu-
lacién de la muda en aves de zonas templadas
parece estar mucho mas definido, aunque no
totalmente comprendido para todas las espe-
cies (Palmer 1972, Farner et al. 1980, pero ver
Dawson & Sharp 1998, Wilson & Reinert
1996); no es asi para las aves tropicales en las
cuales se desconoce en su mayotia el papel de
cada una de las hormonas (Payne 1972). Se ha
encontrado que para zonas templadas, altas
concentraciones de andrégenos y estrogenos
inhiben la muda, mientras que las hormonas
tiroideas potencian este proceso; no siendo
aun posible determinar el papel exacto de



hormonas como la prolactina, la cual parece
inhibir el proceso de muda activa pero favo-
rece la caida de plumas en la regién cloacal
para la formacién del parche de incubacién
durante el periodo reproductivo. En la actuali-
dad se conoce muy bien el proceso de muda
del plumaje para algunas especies puntuales
en determinadas zonas donde se ha delimi-
tado el mecanismo, la duracién y patrén de
reemplazo de plumas.

Para los trépicos los estudios descriptivos
de muda son escasos. Se conoce que la muda
es suspendida para dar paso a la reproduccion
en el Azulejo Comuan (Thraupis episcopus) en
Costa Rica (Foster 1975) y el Copetéon comin
zonas bajas de Argentina (King 1972), al igual
que en la costa de Pert (Davis 1971). Para esta
ultima especie en Costa Rica, Wolf (1969)
encontrd que la muda es relegada a periodos
donde la reproduccién no serfa exitosa. Zerda
et al. (1989), en la Cotdillera Oriental de
Colombia, encontré para el Copetén comin
dos periodos de muda posteriores a respecti-
vos periodos de reproduccién, con algunos
individuos solapando la muda con la re-
produccién, similar a lo encontrado por
Miller (1961) para la misma especie en la
Cordillera Occidental,
periodos de muda completa sin solapamiento
con la reproducciéon. Echeverry (2001), traba-
jando entre 2700 y 2900 m en Colombia,
encontrd para 52 especies la muda delimi-

quien sefial6 dos

tada temporalmente a 2 o 3 meses, de manera
muy similar a lo presentado en zonas templa-
das.

La informacién sobre los patrones y pro-
cesos de muda del plumaje en las aves del
Neotrépico es casi inexistente (Stutchbury &
Morton 2001). Sin embargo, es posible que
para muchas especies de aves la muda del plu-
maje se presente luego de la reproduccion o
exista un solapamiento parcial, pero luego de
empezar la misma. Sin embargo los factores
que influyen en el patrén y la duracion de la
muda pueden ser diferentes entre individuos
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de una misma especie que habite zonas bajas
o zonas de montafia. Es importante anotar
que existen otros factores que pueden estar
influyendo en la tasa y los procesos de muda
del plumaje como, por ejemplo, el compro-
miso inmunoldgico que es necesario tener en
cuenta ya que conlleva también un costo ener-
gético elevado (Martin 2005), sin que hayan
sido evaluados extensamente. Sin embargo,
no es posible aun determinar los factores
préximos y ultimos que influyen en la secuen-
cia, tasa y duraciéon de la muda como proceso
en aves del Neotrépico.

INTERACCION REPRODUCCION—
MUDA

A pesar del costo fisiologico de llevar a cabo
simultineamente la reproduccién y la muda,
se han registrado varios casos con diferente
grado de solapamiento entre estos procesos
en diferentes regiones y con diferentes resul-
tados. En algunos casos se ha encontrado
solapamiento diferencial de acuerdo al sexo, a
las condiciones ambientales, o simplemente
un solapamiento continuo y constante de
estos dos procesos. Inclusive en el estudio de
Vega-Rivera ez al. (1998), se encontré un sola-
pamiento entre reproducciéon y la muda, y
entre migracién y cambio de plumaje, impli-
cando un gran costo energético y un alto
grado de sincronizacién entre los diferentes
procesos.

En las zonas boreales, parece ser comun el
solapamiento debido al corto periodo de
abundancia alimenticia y de condiciones favo-
rables (Deviche 2000). En zonas templadas,
muy pocas especies presentan solapamiento
de estos procesos, sincronizando la crianza de
polluelos con la muda vy, en ocasiones, con la
migracion (Vega-Rivera e al 1998). Sin
embargo la mayorfa de especies estudiadas en
las zonas templadas mantienen estos dos pro-
cesos separados, al parecer determinado
desde una incompatibilidad fisiologica.
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En el Neotropico, Foster (1975) encontrd
10% de individuos de 20% de las especies
examinadas en Costa Rica solapando estos
dos procesos. El Copetén comin presenta en
Costa Rica un leve traslape (Wolf 1969) mien-
tras que, en las costas de Pert, la misma espe-
cie se encuentra con un amplio traslape
(Davis 1971). A mayor altitud en Colombia,
Miller (1961) y Miller & Miller (1968) encon-
traron que, en dicha especie, ambos eventos
son excluyentes. Wikelski ez /. (2000) encuen-
tran que, para individuos del Hormigurero
collarejo (Hylophylax naevioides) de Panama, no
hay solapamiento, mientras que a nivel pobla-
cional si se evidencia. Al examinar 775 indivi-
duos de 54 especies en la Cordillera Oriental
colombiana, Echeverry (2001) hall6 solapa-
miento en 46% de las especies y 28% de los
individuos, teniendo en cuenta el tamafio
gonadal y la muda activa en plumas de vuelo y
cuerpo, con algunas diferencias a nivel inter-
sexual. Estos registros contrastatfan con lo
propuesto por Jacobs & Wingfield (2000), en
donde algunos “super-estados” de solapa-
miento se presentarfan por periodos muy cot-
tos hacia el final de alguno de los dos
procesos. Seria entonces de estudiar al interior
de cada uno de los procesos como se lleva a
cabo la subdivision de eventos y cuales de
estos se encuentran realmente super puestos,
de manera que sea mayor la ventaja que el
costo energético y fisiolégico de sobreponer
la totalidad de procesos (Wingfield 2005).

Existen dos hipétesis contrastantes que
afrontan el problema planteado por este sola-
pamiento entre reproduccién y muda. La pri-
mera plantea que el recurso es limitante y que
este solapamiento se presenta cuando hay una
explosién corta y abundante de alimento,
tiempo durante el cual las aves deben aprove-
char al maximo el recurso disponible para
ambas actividades (Hemborg & Lundberg
1998), siendo oportunistas del recurso (Hahn
et al. 1992). La segunda propone que los
recursos se encuentran disponibles constante-
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mente y en buenas cantidades y que, por lo
tanto, el traslapar los dos eventos trae ventajas
al poder prolongar el periodo de reproduc-
cién y disminuir la tasa de crecimiento de
cada pluma y los intervalos entre plumas
(Foster 1974), de manera que el estrés fisiolo-
gico y energético seria minimo. Esta segunda
hipétesis es la vision que ha predominado en
el Neotropico, pero al parecer los recursos no
son constantemente abundantes para las
especies Neotropicales (Stutchbury & Mor-
ton 2001). Es necesario realizar mas estudios
para diferentes especies, tanto en zonas bajas
como de altura, que relacionen la abundancia
de recursos con la reproduccién y la muda.

COMENTARIOS FINALES

Bajo este panorama, el conocimiento de los
ciclos de vida, su regulacién y su determina-
cién para las aves de zonas tropicales conti-
nuan siendo muy limitados (Stutchbury &
Morton 2001). Muchos de los trabajos desa-
rrollados a la fecha constituyen aportes valio-
sos y puntuales que plantean preguntas mas
amplias respecto al conocimiento de patrones
de eventos importantes para las aves (Win-
gfield en prensa). Persisten aun grandes
incognitas respecto a diferentes aspectos de la
biologfa, de la ecologfa e historia natural, y del
comportamiento de las aves tropicales tales
como el control hormonal y fisiolégico de los
procesos vitales para el mantenimiento indivi-
dual y especifico y, mas aun, respecto a la inte-
raccién que se presenta entre ambos. De la
misma manera es importante continuar explo-
rando los factores dltimos y proximos que
determinan los eventos dentro del ciclo de
vida de las aves (Moreno 2004, Martin 2005),
no solo como factores aislados, sino como
conjunto. Resulta importante determinar no
solo el grado de solapamiento entre eventos,
sino las modificaciones que se deben llevar a
cabo ante determinados factores, como por
ejemplo, la abundancia o escasez de alimento.



Podrfamos entonces, pensar en diferentes
estrategias de vida en donde, al solapar even-
tos alterando determinados parametros como
la tasas de muda, se pueda mantener y aun
mas mejorar el costo energético, mantenién-
dose aptos para llevar a cabo su ciclo de vida.

Al parecer, cada especie presenta gran
plasticidad para detectar, evaluar y regular sus
procesos de acuerdo a las condiciones
ambientales particulares en las que viven, de
manera que se desarrollen bajo niveles fisiol6-
gicos y ecoldgicos dptimos dentro del ciclo de
vida. De ser asi, seria posible que cada especie
o grupo de especies respondiera de manera
diferencial a su habitat, y no de manera
automadtica o genéticamente determinada,
ampliando la diversidad de estrategias e histo-
rias de vida, posibilitando de esta manera la
mayor diversificacién de especies en el Neo-
tropico. Teniendo en cuenta que la region
Neotropical presenta gran complejidad geo-
grafica, es importante entender cada proceso
dentro del area de cada especie, y no extrapo-
lar conclusiones para todo el Neotrépico, ya
que podemos estar enmascarando la compleji-
dad de historias de vida. Es importante reali-
zar estudios en los diferentes ecosistemas
existentes, incluyendo estudios altitudinales y
latitudinales, que nos brinden informacién
sobre similitudes y diferencias en estos proce-
sos y su interacciéon. De la misma manera,
poder entender los requerimientos puntuales
de las aves a lo largo del ciclo de vida de
manera cuantitativa arrojard parametros con-
cretos para lograr programas de conservacion
efectivos y especificos (Stutchbury & Morton
2001).
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