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Resumen. El huevo de las aves provee al embrión de 
ventilación, aislamiento, resistencia a cambios bruscos de 
temperatura, y protección mecánica y biológica; con-
diciones estas que permiten la viabilidad de esta compleja 
célula y el desarrollo embrionario completo. En el presente 
trabajo se evalúa la relación entre el tamaño de puesta, el 
tamaño del huevo y el tamaño del pichón al nacer en cuatro 
especies de la familia Ardeidae: Garza Ganadera (Bubulcus 
ibis), Garza de Rizos (Egretta thuld), Garza de Vientre 
Blanco (Egretta tricolor) y Aguaita-caimán (Butorides 
virescens). A partir de una muestra de 100 nidos estudiados 
entre los años 1998-2006, en la ciénaga de Birama, Cuba, 
se realizó una correlación de Mantel entre las matrices de 
distancias eudideanas entre individuos para cada variable y 
se comprobó contra la distribución nula obtenida a partir de 
10 000 matrices aleatorizadas a partir de los datos de 
campo. El tamaño de puesta, las dimensiones de los huevos 
y el peso de los pichones al nacer fueron similares a lo 
registrado en la literatura. Las diferencias en los tamaños 
de los pichones no resultaron explicadas por las diferencias 
en el tamaño de puesta en ninguna de las especies, y su 
relación con las diferencias en volumen del huevo fue 
significativamente distinta a lo esperable por azar en todas 
las especies, menos B. ibis. 
Palabras clave: relación huevo-neonato, tamaño de 
puesta 

Abstract. Which is the relationship between nestling size, 
clutch size and egg size in herons and egrets (Aves: Ardei-
dae)? Avian egg provide the embrio aereation, thermal 
resistance, and the mechanic and biological protection 
needed to achieve cell viability and fullfil the embrionic 
development. We assessed the relationship between clutch 
size, egg size and hatchling size in four species of herons   
and   egrets   (family  Ardeidae):   Cattle   Egret 

(Bubulcus ibis), Snowy Egret (Egretta thuld), Louisiana 
Heron (Egretta tricolor) and Green Heron (Butorides 
virescens). Using a sample of 100 nest studied between 
1998 and 2006, in the Birama swamp, Cuba, we per-formed 
a Mantel correlation with eudidean distance matrix between 
individuáis for each variable and state it signifícance with a 
nuil model obtained from 10 000 randomized matrix using 
original field data. Clutch size, eggs size and hatchling 
weight were similar to those re-ported in literature for other 
tropical regions. The differ-ences in nestlings weights were 
not succesfully explained by the differencies in clutch size 
in any species and relationship of these differences with 
egg volume was statis-tically different to random in all but 
B. ibis. Keywords: egg-neonato relationship, dutdi size 
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INTRODUCCIÓN 
La existencia de una estrecha relación entre el tamaño de 

puesta y el tamaño de los huevos en las aves ha recibido 
mucha atención desde los trabajos clásicos de Lack (Lack, 
1947, 1954). Sin embargo, las hipótesis de Lack sobre la 
influencia de la disponibilidad de alimentos en el control 
del tamaño de puesta y de los huevos no han tenido apoyo 
en varios casos (ver ejemplos en Winkler y Walters, 1983). 
De esta forma se han sugerido numerosas hipótesis para ex-
plicar los patrones existentes, dentro y entre especies, que 
incluyen elementos como el costo de la reproducción para 
los parentales, la relación con la capacidad de incubación, o 
restricciones nutricionales para las hembras. 
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Una hipótesis central de la historia de vida de los 
vertebrados ovíparos superiores es la que establece el 
balance entre la masa del huevo y el tamaño de puesta 
(Smith y Fretwell, 1974; Sinervo y Licht, 1991; Roff, 
1992). Figuerola y Green (2006) condujeron un estudio 
comparativo de la relación entre estas variables en 
anseriformes. Martín et al. (2006) describieron la variación 
interespecífica en peso del huevo y de la puesta en 74 
especies de paseriformes de todo el mundo, explorando las 
hipótesis que los relacionan con alometría, tamaño de 
puesta, depredación del nido, mortalidad adulta y cuidados 
parentales. Los autores determinaron que el peso del adulto 
solo explicó parte de la variación en masa del huevo, pero 
la magnitud y causas de la variación residual aún no están 
claras. Los huevos varían geográficamente en talla y peso, 
dado la variabilidad en las estrategias de las historias de 
vida y el papel integral de la masa del huevo en estas (Lack 
,1968; Roff, 1992; Martín et al., 2000). 

El tamaño de los pichones al nacer está entre las más 
estudiadas tendencias de la historia de vida ya que tiene 
una alta variabilidad entre especies e individuos (Klomp 
1970; Nichols et al., 1976; Stearns 1976). En las aves, es 
conocido que los huevos mayores producen pichones 
mayores (Halbersleben y Mus-seht, 1922) y un tamaño 
mayor al nacer se ha asociado a mayores tasas de 
crecimiento y de supervivencia en varios taxas, incluyendo 
artrópodos (ej. Fox y Cze-sak, 2000), peces (ej. Hutchings, 
1991) y reptiles (ej. Jayne y Bennett, 1990; Sinervo, 1990; 
Janzen, 1993). A pesar de su aparente ventaja, Maddox y 
We-atherhead (2008) han señalado el papel confundidor de 
la asincronía de puesta en los estudios de variación del 
tamaño de los pichones al nacer. 

En Cuba, son relativamente escasos los estudios 
enfocados en los huevos de las aves. Previo al siglo XXI, la 
mayoría de estos estudios correspondían a descripciones 
generales de los huevos de aves que crían en el país 
(Gundlach, 1893; Balat y González, 1982; Valdés, 1984). 
El grupo de las garzas (Aves: Ardeidae) es la única familia 
que ha recibido atención en este sentido, y en varias de sus 
especies han sido descrito los patrones de variación en 
grosor de la cascara (Denis y Ponce de León, 2007), de la 
composición interna (Denis y Rodríguez, 2007) y la varia-
ción en la talla de los huevos (Denis, 2001).En este grupo 
también es de esperar que exista una relación significativa 
entre el tamaño de puesta, el tamaño del 

huevo y el tamaño del pichón al nacer, sin embargo, esta 
relación aún no ha sido directamente evaluada. 

Una posible limitante de la mayoría de los trabajos 
enfocados en las relaciones que se establecen entre los 
tamaños de puesta, huevo y pichón, es que se evalúan con 
complejos diseños estadísticos clásicos, generalmente 
relacionados a los análisis de varian-zas, y se obvian los 
posibles problemas que incluye el incumplimiento de las 
asunciones estadísticas básicas de estos métodos: la 
aleatorización y la independencia de errores. Los huevos 
dentro de una misma nidada son observaciones 
dependientes, las especies tienen relaciones filogenéticas 
(Felsenstein, 1985) que raramente son consideradas y el 
tamaño de puesta, a pesar de ser tratado muchas veces 
como una variable continua, es discreta y no sigue una 
distribución normal sino de Poisson. Métodos más 
actualizados de análisis estadísticos no han sido conducidos 
para comprobar la consistencia de los resultados históricos 
independientemente de los errores estadísticos asociados a 
sus análisis. 

Para someter a prueba la hipótesis de que, en la familia 
Ardeidae, también existen estas tendencias generales de la 
historia de vida, el presente trabajo tiene el propósito de 
re-evaluar la relación entre las variables tamaño de puesta, 
volumen del huevo y peso del pichón al nacer en cuatro 
especies de la familia Ardeidae, para lo cual se emplea una 
prueba de permutaciones, que no hace asunciones 
estadísticas acerca de la distribución o naturaleza de los 
datos. Esta contribución, por tanto, busca también lograr un 
objetivo metodológico, divulgando un método de análisis 
poco frecuente en la literatura ornitológica pero muy 
potente y libre de las restricciones estadísticas antes 
mencionadas. 

MATERIALES Y MÉTODOS 
Para desarrollar el objetivo del trabajo se tomaron 100 

nidos con huevos de cuatro especies de garzas (Aves: 
Ardeidae) en las colonias de reproducción de la ciénaga de 
Birama, entre 1998 y 2006. Las especies incluidas fueron: 
Garza Ganadera (Bubulcus ibis, CA-EG) (n=12), Garza de 
Rizos (Egretta thula, SNEG) (n=44), Garza de Vientre 
Blanco (Egretta tricolor, LOHE) (n=28) y Aguaitacaimán 
(Butorides virescens, GRHE) (n=16). A los huevos se les 
midió el diámetro mayor y menor (con un calibrador 
Vernier de 0,01 mm de precisión), y se calculó el volumen 
según la fórmula propuesta por Hoyt (1979) pero con los 
co- 
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eficientes determinados para estas especies por Denis et al. 
(2009). El peso de los huevos frescos también fue estimado 
por la fórmula de Hoyt (con el coeficiente medio 0,548). 
Los nidos fueron seguidos diariamente hasta la eclosión del 
primer pichón, al cual se le determinó el peso corporal al 
nacer, con una balanza de campo de 0,1 g de precisión. El 
orden de eclosión permitió establecer, además, el orden de 
puesta. 

Se hizo una correlación entre el volumen del primer 
huevo y el tamaño del pichón al nacer. Luego ambas 
variables, a su vez, se correlacionaron con el tamaño de 
puesta, empleando una prueba de Mantel (Mantel, 1967) 
sobre las matrices de distancias euclideanas entre 
individuos, cuya significación se estableció con un modelo 
nulo obtenido a partir de 10 000 aleatori-zaciones de las 
matrices originales. Este procedimiento no hace asunciones 
relativas a la distribución estadística de las variables 
originales y resulta en estimados probabilísticos directos, 
conceptualmente diferentes al significado de la p resultante 
de una prueba de significación de hipótesis nula tradicional 
(Denis, 2012). El procesamiento se realizó con Pop-Tools, 
sistema de macros del MS-Excel que le adiciona numerosas 
funciones matriciales (versión 3.0, mayo, 2008; disponible 
en http://www.cse.csiro.au/ poptools). Los histogramas de 
frecuencias a partir de las simulaciones se crearon con 30 
clases de igual tamaño y fueron obtenidos en el programa 
Statistica v8.0 (Statsoft, 2007). 

RESULTADOS 
El volumen de los huevos en las cuatro especies se 

comportó según lo registrado históricamente para estas 
especies (Tabla 1), con una relación directa con 

el tamaño corporal de los adultos. El peso del pichón al 
nacer se mantuvo generalmente entre 14 y 18 g. Bubulcus 
ibis y B. virescens mostraron mayor variabilidad en esta 
medida. El peso estimado de los huevos recién puestos 
varió entre el 6 y el 9 % del peso corporal, con un patrón 
conforme a su estrategia de reducción facultativa de nidada. 
El tamaño de puesta, en general, fue congruente con lo 
registrado para este grupo de aves, con una moda de dos 
huevos. El volumen del huevo, relativizado al promedio de 
esta misma variable en cada especie para eliminar las 
diferencias interespecíficas absolutas, no mantuvo una 
relación directa lineal con el tamaño de la puesta (Fig. 1), 
sino que en las puestas con un solo huevo y en las de cuatro 
tendieron a ser menores, y con mucha mayor variabilidad. 
Al evaluar la relación entre este volumen y el peso del 
pichón al nacer, en un análisis multiespecífico, se obtiene 
una correlación significativa, con los huevos mayores 
produciendo mayores pichones (Fig. 2). 

El resultado de las correlaciones de Mantel sobre las 
matrices de distancias entre el peso del pichón, con el 
tamaño de puesta y el volumen del huevo, así como la 
distribución nula obtenida por aleatorización se muestra en 
la Figura 3. A excepción de B. ibis, las demás especies 
mostraron correlación diferentes a las que aparecen por 
azar entre el peso del pichón y el volumen del huevo, que 
resultó ser alta y positiva en E. tricolor mientras que fue 
baja y negativa en B. virescens y E. thula. No se incluyen 
los gráficos de las correlaciones entre tamaño de puesta y 
volumen del huevo ya que en ninguna de las especies 
analizadas mostró valores diferentes de lo esperable en un 
muestreo aleatorio, resultado congruente con el re- 

Tabla 1. Tamaño de puesta, volumen del huevo y peso promedio de los pichones al eclosionar en cuatro especies de garzas 
(Aves: Ardeidae) en la ciénaga de Birama, Cuba. Se muestran las medias con sus errores estándares y los límites de 
confianza al 95 %. 
Table 1. Clutch size, egg volume and mean body weight at hatching in four species ofherons ana egrets (Aves: Ardeidae) in the 
Birama 's Swamp, Cuba. Mean valúes plus standard errors, and confidence limits at 95 % are shown. 

 

Especie Peso corporal adulto (g) Tamaño de puesta Volumen del huevo 
(cm3) 

Peso promedio del 
pichón al nacer (g) 

Butorides virescens 185,4 (n=43) 2,44 ± 0,13 17,06 ± 0,40 
(16,2 -17,9) 

14,63 ± 0,65 
(13,2 -16,0) 

Egretta tricolor 420,9 (n=28) 2,21 ± 0,08 22,86 ± 0,40 
(22,0 - 23,7) 

17,84 ± 0,36 
(17,1 -18,6) 

Egretta thula 375,5 (n=73) 2,45 ± 0,12 22,49 ± 0,25 
(22,0 - 23,0) 

16,73 ± 0,24 
(16,2 -17,2) 

Bubulcus ibis 334,3 (n=94) 2,50 ± 0,23 21,83 ± 0,47 
(20,8 - 22,9) 

16,12 ± 0,91 
(15,6-18,3) 
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sultado mostrado en la Figura 1. En B. ibis las correla-
ciones observadas entre el peso del pichón al nacer y las 
variables tamaño de puesta y volumen del huevo fueron 
menores del 5 % y no difirieron de las correlaciones que al 
azar pudieran encontrarse. 

DISCUSIÓN 

Figura 1. Relación entre el volumen del huevo, 
relativiza-do por especie, y el tamaño de puesta en cuatro 
especies de garzas (Aves: Ardeidae) en la ciénaga de 
Birama, Cuba. Figure 1. Relationship between eggg volume, 
relativized by species, and clutch size in four species of herons 
and egrets (Aves: Ardeidae) in Birama 's Swamp, Cuba. 

Los resultados obtenidos son consistentes con la hipótesis 
previa de que el volumen de los huevos, el tamaño de la 
nidada y el tamaño de los pichones al nacer se relacionan 
directamente, por razones totalmente físicas de 
conservación de la materia y el volumen limitante. Sin 
embargo, existen muchos factores biológicos 
circunstanciales que pueden alterar esta relación, al actuar 
sobre cada uno de estos tres aspectos, y producir los 
patrones de variabilidad descritos en la amplia literatura 
que existe sobre este tema. 

Las características de los huevos de la familia Ardeidae 
han sido frecuentemente descritas (ej. Telfair, 1987; Custer 
y Frederick, 1990; Jover et al, 1993). Estas especies suelen 
poner entre dos y cinco huevos, con diferencias geográficas 
notables. La variación en el tamaño de puesta es un 
importante factor que se relaciona con el valor adaptativo 
(fitness) de los individuos (Rockwell et al, 1987; Briskie y 
Sealy 1989; Horak et al., 1997). También, según la 
hipótesis de la limitación de recursos (Lack, 1947), el 
tamaño de 

puesta debe estar relacionado con la calidad del habitat 
aunque su rango esté genéticamente delimitado. 

La variación interespecífica en el tamaño o masa del 
huevo de las aves entre regiones geográficas se ha 
explicado por hipótesis relacionadas a la alometría, al 
tamaño de la puesta, a la depredación del nido, a la 
mortalidad adulta, y al cuidado parental. Dentro de las 
especies, el tamaño del huevo puede variar producto de la 
acción de un gran número de factores, entre los que se 
incluyen: la localización geográfica, las condiciones 
ambientales, el tamaño de puesta, el orden de puesta dentro 
de la nidada y las cacarac-terísticas de la hembra (Coulson 
et al., 1969; Ricklefs, 1984; Carey, 1996; Janiga, 1997). 
Estos factores ejercen su influencia dentro de un 
cocomponente heredable del tamaño del huevo (Ricklefs, 
1984; Bancroft, 1985). En el caso de las garzas, hay una 
ambigua relación del tamaño del huevo con el tamaño de la 
puesta y la ausencia de fuertes presiones de depredación 
hacia los adultos, conlleva a que los mecanismos de 
regulación poblacional se ejerzan de forma más intensa 
durante el periodo reproductivo con lo que el tamaño de los 
pichones adquiere mayor importancia 

 
Figura 2. Relación entre el volumen del huevo y el peso del 
pichón recién eclosionado en cuatro especies de garzas (Aves: 
Ardeidae) en la ciénaga de Birama, Cuba. (GRHE: Butorides 
virescens, LOHE: Egretta tricolor, SNEG: Egretta thula, CAEG: 
Bubulcus ibis). 
Figure 2. Relationship between egg volume and body weight of 
the hatchling in four species ofherons and egrets (Aves: Ardei-
dae) in Birama 's Swamp, Cuba. (GRHE: Butorides virescens, 
LOHE: Egretta tricolor, SNEG: Egretta thula, CAEG: Bubulcus 
ibis). 
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Figura 3. Ubicación de las correlaciones observadas (robs) sobre las distribuciones de las 10 000 correlaciones de matrices aleatorias 
(rsim= 0) obtenidas a partir de las distancias entre el peso del pichón (PP), el tamaño de puesta (TP) y el volumen del huevo (VH) en 
cuatro especies de garzas (Aves: Ardeidae). 
Figure 3. Location ofthe observed correlations (robs) in the frequency distribution of 10 000 correlations indexes of randomized 
matrixes (rsim= 0) obtained from distances between hatchling body weight (PP), clutch size (TP) and egg volume (VH) in flour species 
ofegrets andherons (Aves: Ardeidae). 
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ológica. 
La ausencia de correlación entre el volumen relativo del 

huevo y el tamaño de puesta detectada en este estudio 
contrasta con las relaciones encontradas por numerosos 
autores (Smith y Fretwell 1974; Black-burn 1991), pero se 
asemeja a lo detectado en algunos otros casos en aves (ej.: 
Saether 1987; Rohwer 1988; Poiani y Jermiin 1994). 

La significativa correlación entre el volumen del huevo y 
el peso del pichón al nacer ya ha sido descrito en trabajos 
clásicos para gaviotas (Parson, 1970), Parus sp. 
(Schifferly, 1973), grajos (Howe, 1976; Ban-croft, 1894), 
patos (Batt y Prince, 1979), golondrinas (O'Connor, 1979), 
gansos (Ankney, 1980) y Lagopus sp. (Moss et al., 1981). 
Se ha advertido que el volumen del huevo, dentro de una 
misma especie, puede no ser adaptativo per se sino reflejar 
las restricciones en las hembras en términos de condición 
corporal, edad, fecha de puesta, persistencia de la pareja o 
condiciones ambientales (Jover, 1993; Janiga 1997). Este 
análisis dentro de cada especie en la muestra analizada no 
sería adecuado con los métodos estadísticos clásicos dado 
el relativamente pequeño tamaño de muestra, la 
variabilidad intrínseca -que hace disminuir la potencia- y, 
sobre todo, el no cumplimiento de las premisas de dichas 
pruebas, y justifica la necesidad de buscar métodos 
estadísticos alternativos para los análisis, como el que se 
presenta en esta comunicación. 

La gran plasticidad ecológica de B. ibis , por sus ca-
racterísticas de especie oportunista, deben influir en que el 
tamaño de los pichones dependa más estrechamente de las 
características del habitat que de restricciones genéticas 
asociadas sus patrones reproductivos. Si bien no han sido 
descritos cambios fundamentales en las condiciones de la 
ciénaga de Birama en el periodo abarcado por la toma de 
estos datos, es lógico asumir la alta variabilidad natural que 
caracteriza los humedales naturales, lo cual puede 
constituir una fuente de variación adicional. En B. 
virescens y E. tricolor no se detectó correlación, distinta de 
la obtenible por azar, entre el peso de los pichones al nacer 
y el tamaño de puesta, algo similar a lo encontrado en patos 
por Ankney et al. (1991).Esto no apoya la hipótesis de 
Lack sobre la limitación de recursos como vía de control 
del esfuerzo reproductivo, pero tampoco puede decirse que 
la contradice, ya que no hay base para asumir la existencia 
de limitación de recursos en la ciénaga de Birama, cuyos 
hábitats están muy bien 

conservados y se encuentra cercana a otras fuentes 
alternativas de alimentación (arroceras, estanques de 
cultivo de camarón). En E. thula, sin embargo, el tamaño 
del pichón al nacer mostró una asociación, débil en 
magnitud pero poco probable solo por azar, con el tamaño 
de puesta. 

La relación entre el tamaño del huevo y la viabilidad del 
pichón es una asunción de la mayoría de los estudios 
reproductivos en aves (Maddox y Weatherhead, 2008), en 
las cuales es aceptado que los huevos mayores dan 
pichones mayores. Exceptuando B. ibis, en las restantes 
especies analizadas el peso del pichón al nacer estuvo 
correlacionado de forma significativa con el volumen del 
huevo. Las magnitudes de tal asociación fueron diferentes, 
muy débil en B. virescens y mucho más notable en E. 
tricolor, pero en ninguno de los casos tales asociaciones 
pudieran explicarse por el azar del muestreo. La relación 
positiva entre el tamaño del huevo y el valor adaptativo de 
los pichones en muchos grupos de aves aún permanece 
ambigua (Williams, 1994, Christians, 2002; Krist et al, 
2004). Aunque el tamaño al nacer no es suficiente para ga-
rantizar el éxito (Maddox y Weatherhead, 2008), en las 
especies de garzas estudiadas su asociación con el volumen 
del huevo constituye una evidencia de esta relación. 

Según los criterios de la estadística clásica, valores de 
correlación tan bajos como los encontrados en el presente 
trabajo tienden a interpretarse como "irrelevantes". La 
correlación de Pearson y su estadístico r fueron 
desarrollados a finales del siglo XIX bajo condiciones muy 
restrictivas en relación a los datos y, de forma general, se 
ha llegado a asumir que para ser "biológicamente" 
significativa debería tener valores superiores al 70 - 80 %. 
Sin embargo, como Mo-11er y Jennions (2002) mostraron 
en un meta-análisis que incluía 93 estimados de tamaño de 
efecto usando este estadístico, pocas veces los ecólogos 
pueden llegar a explicar valores tan altos de varianzas. El 
estadístico de la prueba de Mantel es la suma de productos 
cruzados de las distancias correspondientes en dos 
matrices, normalizada a -1 y +1, y es equivalente a la r de 
Pearson (y se denota con la misma letra), sin embargo, no 
tiene una distribución teórica fija sino que se compara con 
la distribución nula que se obtiene por las permutaciones de 
filas y columnas de la matriz de datos (modelo nulo). Por 
esta razón, la probabilidad obtenida tiene una interpretación 
mucho más directa y sencilla que la p que se obtiene 
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en el algoritmo de las pruebas de significación de hipótesis 
nulas de Neuman-Pearson, sin los problemas conceptuales 
de esta que conllevan a su invalidez en muchas ocasiones. 
En el caso del presente estudio, la aplicación de este 
método no invalida las hipótesis ecológicas previas pero 
aumenta la precisión de los estimados de tamaños de efecto 
de las relaciones. 

Muchos de los procesos reproductivos en las aves han 
sido descritos a partir de acumulaciones de evidencias 
anecdóticas, o sugeridos como tendencias generales que 
han sido implícitamente aceptadas pero que aun en muchos 
de los casos no han sido estadísticamente demostradas. Los 
problemas inherentes a la variabilidad espacial y temporal 
de los parámetros reproductivos y a la diversidad de 
patrones ecológicos, muchos de ellos especie - específicos 
dificulta estos análisis integradores. Sin embargo, las 
herramientas bioestadísticas han evolucionado a una alta 
velocidad a pesar de que su utilización por la mayoría de 
los ornitólogos (y biólogos en general) continua siendo 
tímida y superficial (Cohén, 2004) y ya va siendo hora de 
volver a revisar la consistencia de estos conocimientos 
generales con técnicas analíticas más potentes y menos 
sesgadas. 
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