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RESUMEN

Considerando & la defensa del territorio como una forma de
inversidén paterna, s2 analizé la conducta territorial del bobo de
patas amulsas con respecto a la identidad d=1 defensor, la
moevilided de las orfas, la identidad del intruso y la densidad de
anidacién durante el pericdo de cuidado paterno (desde l1la puesta
ol primzy huevo, hasta el emplunado de las crizs). El periodo de
cuidade paterno se dividic en tras a2tapas! hnevo (H), cria o
@mEvil (CNM) desde 1la 2elosién hasta los 30 dfas, e=dad 2n la cnal
las orias adguisren la srapacidad de sostzners2 sobrs2 sus patas, vy
criz mdvil (CM) desde los 2t dfas hasta el emplumado.

El trabajo de campo s= llewd 2 cabo en la Isla Isabel,
Nayarit, México, de marzo 3 julio da 179332, afiv 2n qu2 s2 pras2ntd
12 altsracién atmosféricsa "£1 Nifo". En la ZOna de;trabaio {15
000 m al NE de 1a isla) s2= maped cada nido establecido y  su
contenido fue revisado cada cuaatro dfas, las orfas fusveon pa2sadas
y m=didas eh cada revisiétn. S22 registrareon un total d2 971 horas
_-de conduycta en 34 nidos da las 0600 a las 1800 h.’

Nuestros resultados indican un radio de territorio de 1.5
=0 promedio, 1o qie2 représenta un Are2a circnlar de 7.6 m2- Lz

distancia al nido m&s ca2rcano fu2 de 2.1 m, y ta d=snsidad d=
b ] N

=

anidacién de O.045 nidos por m .

A lo largos del pericdo de cuidado paterno aumsntaron 1a
fracus2ncia  d= interaccionses agonisticas ¥ 1a proporcidin o=
conductas de alta intsnsidad agre2siva, as{ como =1 tismpo o=
Permanencia simitltanea de2 ambos padres 20 21 territorio,

reflejando con ello una creciente inversidn paterna en la defensa




de la nidada conforme ésta aumenta su valor reproductiveo. €1
tamafio del territorio fue mayor en nidos con crias mdviles que
2n aquellos con thuesves vyv/o crias recién aclosionadas,
Probablemente debido a que las crfias mbéviles estin mis =2xpuestas
al ataque de otros individuos. Los machos defendieron territorios

significativamente mds grandes y realizaron mds interacciones

agonfsticas que 1las hembras, indicando con ello una mayor
inversién paterna por parte de los machos en la defensa
Yerritorial. Contra intrusos vecinos se defendid un tervitorio

menor ¥y con conductas de menor intensidad agresiva qus contra no
wvecinos, sugiriendc que l1a defensa en contiendas contra ambos
tipos de intrusos vepr2sentan diferentes asmenazas para 1a mnidada.
La densidad de anidacién influyd en el tamafio del -territorio
expandiendose £ste cuando 1la presidn de intrusidén de individuos
ajenos fue  baja- La ca2ntidad y calidad de 1las interacciones

agonisticas no se modificéd con la densidad de anidacibn.
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1. INTROGUCCION
1,1. El fendmena de la tervitorialidad

Es comin observar en la naturaleza que los animales
coespeci ficos so;tienen disputas entre s{ invirtiendo en ellno
tiempo vy enevgiz. Necsde las primeras descripoiones sobre este
fensdmene, s2 sabe que las disputas son mds frecuentes en ciertas
etapas de la wvida del animal y en determinados contextos,
gemeralments involupnry ados coﬁ la sobra2vivaneia y veproduceisn,
defendiendo recursos comd alimenteo, parsja, lugar d2 resproduascisn
{apar=amiesnto y anidaciénd y de descanso (Altum 13462 =20 Mayr
1935, Moffat 1903, Howard 1920, Nice 1937, Federico I1 g2n Wood vy
Fyfe 1943). Lé territorislidad fueg descorita por primera vez e2n
aves, pero shora se sabe que el fendmeno es muy extendido entre
Qarias taxa, tales oomo: invaertebrados (Ale2xander 1741), PpPRO2S
(Van Den Assem 1967), anfibios (Emlon 1948 en Stokes 1974),
reptilas  (Rand 1965, y refarsencias citadas por #£1), mamifazros
(Anderson 1951).

el términm territorialidad fue utilizado por primera wve

N

vpor Eernard:Altum-en 1852 en Alemania, y por L. B, moffat en71?93
T en Irlanda, sin embargo fue Eliot Howard en Inglaterva qu{en
esaribié méas prolificamente sobre 21 fenbma2no y  2stablacié&d ana
teorda g=2n2ral del t2rritorio publicada 2n 1920 (Stokes 1274,
Wilson 1927S5).
Dado que los sistemas territoriales descritos hasta la facha
son  muy diversos, aun dentro de 1la clase Aves ha sido dificil
ofrecer unz definicidn general. El concepto que hace rveferencia

al elemento bisico para cualquier territorio es “cualquier Area



dezfandida”, sugerida por Noble en 1937 (Milson 1975), definicién
quz 92 adopta =2n 21 presente trabajo.

g1 territorio puede ser concebido como un drea defendida vy
topogrsficamsz2nt2 localizable, a partir d2 1la oual los rivales 52
excluyen mediante conductas hostiles que conducen a3 1a evitacidgn.
Estas ronductas varian =2n intensidad y pus2da2n ivr desde 1a amenaca
hasta el ataque (Brown 1975). Aunque usualmente l1as mis fuertes
comp2tidoras son individuns coespaa{ficons, 2n una minor{a d=2
casos 1los tervitorios sz d2fia2nden contra otras 2sp2cies cercanas
(DOrians y Wilson 1964).

Cuando los rvecursos son espacio-lemporalmente inestables vy
Ppon accesibles ("econdmicamzntz indzfendibles®), un Bxezso  de2
inversidn en la defensa de un tefritorio podria eventualmente ser
desventajoso {Brown 1244, Davies y Houston 1934), como
cons2ouznecia deba establs=ecersz upn balanca antre 1os rcostos vy
beneficions (presupusstos de tiempo y energfa, oportunidades para
2l aparzamiznto* vy ri2sgns da depredacidn). Est2 balance 25
mooditlado por una gran variszsdad de factores como podefan sev: Ta
da2nsidad d2 poblarcidn, limitaciones fisiolégicas, re2quarimiszntos

‘d21 s5itin de anidacién vy de2pradacién, 2ntre otros (Brawn 197843,
1.2. La defensa del territorio

Desde un punta de vista ecoclagics Broun (1944) avrgumenid aue
si l1a disponibilidad de un r20curse 20 21 medio 2s iimitada  pavz
la densidad de la poblacidn, 52 gen2ra una competencia, Stz
eventualmente el aporte gendtico de a3lounocs individuos a i3
siguiente generscidn podria ser afsoctado. Una d= las formas de

competencia entre los animales es la agresidn. La competencia no

2



necesariameante s2 expresa a través de la agresién, pera  la
s2lecaibn natural pusda favoracosyla sugando a través de 2alla s
obtisn? acceso A 1os  ra2cursos limitantes (Brown 1944). lLa
territorialidad es una forma de competencia por concurso (contest
compatition) 2n la cual 21 animal necesita ganar wuna contisnda
sélo una vez o relativamente pocas veces para asegurar el accesno
al recurso (Wilson 1975). La defensa exitosa de un territorio da
una ventaja selectiva al individuo al incramentar sus
oportunidades de ganar un recurso, comna puede  ser el medio
ambiz2nt2 neecesario para 21  aparzamiesnto d2 los padras y  la
sobrevivencia de las crfas (Rand 1945).

Los territorios son defendidos contra individuos Que
potencialmente pusde2n comp2tir por un vecurso limitante, durante
el periocdo en que las necesidades del individuo aproximan al
Yppourso  a un nivel orftico o en el periodo precsadante. Si el
Eecursb no puede ser 2n si misma defendido, se defenderd el drea
gque lo contenga (Rand 19&45). En este contexto, se puede
considerar que 21 individuo exitoso 25 aquédl capaz de dzsplazar a
sus competidorss sfon r2specto de alguna parte del madio para
asegurar el recurso (Rand 19685).

Mz2ynard Smith (1972) ha analizado la cenducta agresiva de
1ns organismms en <onflicto, asignando wvalores de <coste vy
beneficico s diversas estrategias hipotdticas Que wun organismo
podria axgutir durants un combate. Una estrategia sR2ra
evolutivanente estable bajo circunstancias 2n Que LY
redituabilidad sea3 mayor que las estrategias alternativas y que
por 1o tanto no puzda ser invadida por otra cuando la mayorfa d=

19 mizmbros del grupo 1la hayan adoptado. €En conflictos

<



simétricos ambos contendientes son similares, pudiendo diferir en

1a estrategia de lucha. En tanto que en conflictos asimftricos

existzn Jdifers2mcias 2ntre 1os conltendieantss 2n 21 tismpo d2

llegzda 2 un lugar, en cudnto pusde oblener de ganancia en la

lucha Yy en el tamanio o estructuras de combate, La defensa

territorial  pusde ser o2onsiderada una  s2strategia asimftrieca

pvolygtivaments nstable, donde:  para o—ada individuo, | =2sto

signifiraris a2ferrarse a un pedazn de tierra, abandonarloe 1lo

menros posible y defenderlo (MDawkins 19753,
=1 tomafino épiimo de un territorio sersd aqu=2l 2n  donde 1a

r2lacién d= costo y beneficio s2a mwmss reodituable (Davises vy

Houston 194, Hentingford 19245, lLos wvalorses d2 los pardmstros

qus2  dafinsen 21 tamaho de t2rritorio Sptimo pusden madificarsse vy

52 ajustan durantes 21 2iclo de vida d=2 la mayorfa d2 1los animales

(Wilson 1775). Cuandom 21 animal purde acumular sne2rgfa por sncima

de sus neeesidade s o cuando pieds acnimialarla 2n alguna otra foroa

comn hyewvos o corias, los beneficios adescuativos de2 la

tervitorialidad se incrementan con 2l drea del territorio, para

25t asd, 2l tamafo del territorio éptimd 2s mis grande a altos

niveles dol FECrso  sizmpre que la defensa 324 2aondmica

“HAuntingford 19249) . ‘Los territorieos son dindminnoe, cambian de=
253

tamafio y forma a través desl tizmpo y oon 1a 2dad d=2 los animal

asimismo, 21 patesn d2 utilizacisn cambia cuando el territorio 2s

rompr imido o relajads (Wilson 19725).

Sern oan lows encouentiros

EA

Lo propiztaricas  drualmsnts prevcal
territoriales ra2spscto da los intrasas (Maynard Smith 1972, o ss
1920) . Aunigque ern pPrincipia la asimetriz entres g2 O fhoe

propistaris de yn te2rvitorio no 2s obvia (Dawkins 19733, =S



Pposibla2 proponz2r qua &sta  puzde courrir drbhido a  aue 21
propietario 2s5tsd mis familiarizade con el sitio, ha desarrollado
relaciones 2stablas con sus vecinos, Yy se encusntra mis motivado
ques 21 intruse (Morss 1930), For otro lado <2 2:pazcula qu2 pR-1-4
vecinos no representan una amenaza igual que los no vecinos y que
1os wvecinos puadisran beneficiarse despuds de llagar a un acusz do
an  las fronteras territoriales (Fisher 1954 =2n Hilson 19793,
Estae f2ndmeno ha sido 1lamado “=1 enemigo  querido®, los
mecanismos que 1o hacen posible son 1a habituacidn, la fijacidn

sin rz2forcamisznto v la comunicacisn (Wilson 1975).
1.2, Clasificacidon ¥y funcién de los territorieos

Fara fines pricticos los territorios de las aves han sido
clasificados s2gin las actividades que en ellos se realizan,

Hinde (1996) los sintelizd de la siguiente manera:

Tipo A: Grandess dreas reproductivas en donde s2 busca la pareja,

ocorteja, copula, anida, y donde ocurre la bdsqueda de 1a mavoria

421 alimanta,

Tipo R: Grandes Sveas reproductivas en donde no se obtiene 1a

mayoarfia d21 alimanto.

Tipa C: Tercitorios de anidacidn de aves coloniales, una pequeiia

Ar=a alrededor del nido.

Tipwo T Tervriterios de brisquedas de pareja2 y/o cdpula. Pequshas
Arezs no usadas para anidar tales conge las territorios de

bisquada de parejs en gaviotas y 1los territorios de cdpula.



Brown (1744) utilizéd una olasificarcidbn wsencialentz simitar

A 1la ant=rior, 2n la cual agrupd los territorios A vy B 20 un
gran tervitorio de uyso maGltiple., Existan otras oclasificasionas
P20  =2n gena2ral todos 1os territorios podrian graedar ineluidos

2n la de Hind2 (ver Wilson 1975, Pettingesll 19235, Barash 1932).
Es ccomin considevar que 1la funeciadn del territoriao  es
cualquier consecurncia  wventajosa que resulte de 1a wunisn al
sitio, sin 2mbargo, la funeién =2n términos bionlégicns debe  sar
atribuida solo a  aguellas cons2cuencias gz tispen un 2f2cto
m2dible en la adecuacién de los individuos, esto  es, aquellas
actos sobre los cuales puede actuar la seleccidn natural. ﬁesde
2ste punto de vista, no todas las cons2ousncias bengficas  son

necesariam=2nta funcinnes (Hind= 1958). Los datos cuantitativos

u]
~
-
»
w

para interpretar las relaciones entre el gxito reproductiv
carastaristicas d21 ta2rritorio adn son 2scasos, por 2110 1as
funciosneg atribyidas a3l tarritorio siguen siendo.. abjisto de
controversia. Existen trabajos que  han demoastrado algunas
funcinnes del territorio y sus variacionaes estidn correlacionadas
con la 2cologia particular de cada sspecig, por 2jemplo: veatajas
contra  la depredacidn (Tinbergen 2t al.  1967), o asegurar 1la.
freent2. 2 23limento (Simon 1973).

Una funcién atlribuida a la territorialidad que ha cobrado
particular relavancia es su influencia en 21 control del tamano
de las poblaciones (Howard 1920, Maffat 1202 2n Stoles 1974).
Wy nnse ~Edvwards (1244) 11296 a 1la misma coneliisién, s
inteyrpratacidén fuase qii2 la g2lzanién natural actda saobre la
tervitorialidad a nivel d2 grupng para savitar la sobrexplotacisén

d2 los recursos., Antialments aunque las evidenecias sigien sisndo

&



indirectas, 1a mayorfa d2 los autores acepta que en algunos casos
uﬁa consecuencia de  1a territorialidad es 1a regulacidn
pmbiacinonal, pero  sismpre bajo 21 oritevio de que 21 b2y ritrio
ha evolucionads como resultade de las ventajas acumuladas por los
individuos tervritoriales (Rand 1965, Brown 19549, ¥rebs 1771,

Hilson 1975, EBeqgon y Mortimer 19281, Birkhead y Furness 19850,
1.4, L3 territorialidad como una forma d2 inversidén patsrna

£1 esfuerzo reproductivo se defineg coma 1la proporcidn del

ey

obal d2 2n2vgia duarante un intervalo de tiempo gim2 un oor-ganisnd
dedica a 1a reprodurccidn (Barash 1982). La inversidn paterna es
una parle del esfuerza repraductive de los padres dirigidx hacia
1na cria de2  su  descendencia qgque  aumente 20 ésta SIS
probabilidades d2 sobrevivencia a costa de la capacivlad Jd=l padre
dé invertir en otra progenie (Trivers 1972 en Dawkinsg y Carlisle
14746) . Tantno 21 wefusrzea reproductive ropn 1a invs2esidn pateroa
contribuyzn  positivament2 a la adecrnacidan del individan, PR
s&lo 1a  seqgunda implica un costa 2n 21 valor  reproductives
patevna.  PBarash (1982) expaone que aclividades conmm 21 cortejo o
21 2stabi=20imiz2nto d2 un territorio esiénr iaelnidas  =n 21
2sfuerzo raproductive, p2ro que no son inversisn patarna d=bide 2
qu2 12 nidada no 25ta prasenta,

Eri las aves mavinas 1a defenza del territorio donde ha g
desarrolilarss la de2scendencia 25 una forma d2 invarsisdn patsena,

ya gn2 la invarsién ha2oha 2n cada 2naiezntyo t2rritorial ER B EWEL

no s4lo implica 1 beneficio de la sobreviveneis de )

by

cvria. simn
que  también implics an probable costo en el desgaste y riesgo

fisico del progenitor. Cada sexo busca promaver su propia

7



adecuacibng cuando un mache y una hembra tienen una aria en comGn
sus intareges reproductivos se suparponan, pa2ro no necasariamente
en su totalidad, vya que cualquiera de los padres puede disminuir
su inversion o incluso desertar si con 2110 aumanta su
adecuacidn. La estrategia (rol particular) de cada sexo en cuanto
al patréon temporal del tamafio del territorio y 1la intensidad de
las conductas asociadas a su defensa son pardmetros particulares
en rcada especie y en cada situacién. ta seleccién natural
favoreceri aquella estrategisa de los padres que maximice =1
ndmero de crfas que pudieran ser producidas o bien, favorecerd
en la poblacién las copias de genes relacionados con esta
estrategia. Por ello, una vez que los padres han hecho una gran
inversitn en su progenie, uno supondria que 1 individuo est4a
compromatido a una inversiSn futura en la erfa, no por lo que ha’
invertido previamente, sino porgue ello incrementa 1a
Probabilidad de que sus cr{ias lleguen a reproducirse (Danins Yy
Carlisle 1976, Maynard Smith 1977).

Varios trabajos sobre inversidh paterna en la defensa contra
dgpredadores han reportado un aumento =n li defensa de ias crias
conforme' éstas se deséffoilén‘7(6réiq—§ﬁith ‘l§80.' Birhann y
Robertson 1981, Shields 1984), sin ewbargo no hay datos «que
sugierap una explicacién para tal, aumento. E1 desarrollo teérice
sobre la inversién paterna ofrece dos explicacionezs essncialmente
similares al aumento en la defensa, tomando como base 1z
ad2c1aciétn paternads Uha sugiere que la tendencia patsrna a
invertir en wun tiempo se asocia directamente con el wvalor
reproductivo de su descendz2ncia e inversamente al valor

reproductivo de los padves (Barash 1982). E1 wvalor reproductivo

8



de un individuo es el nGmeroc de crias que pudiera taner en
cuyalqguier edad, multiplicado por la pfobabilidad de sobrevivir
hasta esa edad, menos el efecto del ndmero de competidores de la
poblacibn en ese intervalo de ezdades expr=sado 2n crias. El valor
reproductivo de un huevo o una cria en ¢1 nido incremanta con <1
tiempo, dado que aumenta su probabilidad de sobrevivencia (Horn vy
Rubenstein 1984). La otra explicacidn asume que 1os animales
jovenes estin mis expuestos a depredacié6n y falta de alimento, y
por tanto 1a probabilidad de sobrevivencia de los padres hasta la
siguiente #£poca reproductiva es mis alta que la de las  crfas
durante su primer afio de vida. En ambos casos, al encarar un
ataque a las crfas en cualquier momento, los padres pusdan
maximizar su adecuacidén al respondey con el nivel 6§timo de
defensa. Este nivel de defensa, calculado de la relacién- de
probabilidades de sobrevivencia para padres v crfas es5 mayor
" conforme progrésa la temporada reproductiva (Andevson =2t al.
19€0). El1 modelo predice que el mdiximo de defensa se presenta en
el periodo precedente a 1a independencié de las crias, por ello
entre . aves precocas laiingensidad de la defensa es mayor ai
eclosionar las crfas, en tanto quevpara ave;‘aitrieiés el'picb de

defensa se presenta justo antes del emplumado de Sstas.
2. ANTECEDENIES
2.1. Colonialidad en aves marinas

tas aves marinas son aguellas que dependszn del mar para su
alimentacién por 1o menos en una etapa de su vida (Buckley vy

Buckiey 1980). Anidan en bancos de arena, islas o acantilados, y



#n general sitios que dificultan el acceso a los depredadorss
terrestres (Croolk 1965S).

A la mera asociacién de individuos (gregarismo) se le conoce
como colonialidad pasiva, en tanto qQue en la colonialidad activa,
1os individuos, tipicamente de una sola especis, se reunen para
reproducirse. En las colonias las parejas dafienden activamente
su nido y un Srea alradedor de €l, 21 territorio (Nelson 19703 .
En términos generales las aves que anidan densamente tiesnden a
formar grandes colonias, Existen evidenciasrde que el tamafio de
una colonia =2stsd en funcidén del patré6n de espaciamiesnto, el
espacio dispoﬁib!e Yy la abundancia de alimento (Nelson 1770,
Birkhead y Furness 1985). En las colonias reproductivas el
patr6n de wespaciamiento ests influido por la topograffa, la
disponibilidad de sitios de anidacién adecuados, el grado de
perturbacién y la stracceidtn social en conflicto comn 1a repulsidn
producida por las interaccitnes agonisticas, entendidas &stas
como 21 complejo de agresi6n, amenaza, apaciguamiento y conducta
de evitaciéon que frecuentemente ocurren durante encuentros entre
mienmbros de l1a misma especie (Nelson 1970). Se ha sugerido que la
~olonialidad acarr=a ventajas como la defsensa comunal contra 1ns.
depredadores, 1a sincronfa de las actividades de apareamiento,
limitando 1la extersié6n en tiempo de las mismas y reduciendo los
riesgos de depredacidn (Nelson 1970). Tambisn se ha sugerido que
las colonias funcionan como centros de informacidn, donde 1a
basqueda de alimanto sa optimiza a través de *lideres™ qus’

lorcalizan una fuents de alimento (Haltz 1932).
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2.2. El fentmeno atmosférico "El Nifio” y las aves mar inas
se han reportado fracasos reproductivos

En aves marinas

asoniados con alteraciones ooeanogrificas dristicas, tal es el

caso del fenbmeno "El Nifio" u “Oscilaciébn Meridional &I Nifo"™ que

se presenta 2n 21 ODcéano Pac{fico Central, I1lamado asf porque su

ocurrencia anual coincide con la temporada navidsiia. En =21 mz2dio

cientffico se emplea el tfrmino "E£1 Nidho"™, sdio para aquellos

afios de consecuencias particularmente fuertes cuyas repercusiones

afectan también zonas geogriaficamente distantes. Esta fentm2no

produce una alteracién del reciclaje normal de.las aguas o3dlidas

superficiales. Cuando 1a corriente c¢c4lida permansce en la

superficie, disninuye la productividad primaria mzrmando en

consecuencia las poblaciones de anchovetas y sardinas que
suustentan las poblacionz2s de mamiferos y aves marinos. €1 prinmer

egtudio formal de “El Nifio” data de 1952, posteriormente se ha

resortado para 19357-58, 1965, 1972~73, 1976-77 Yy mss

rocientemente en 1982-33 (Ramage 19358),
Schreiber y Schreiber (1924) reportaron para la Isla Navidad

al Este del Oceano Pacifico central, que durante 19232-53 12

temperatura del mar se elevd mds de 7 grados centfgrados sobre 1o

normal, presentsndose intensas lluvias que inundaron los nidos y
afectaron el éxito reproductivo de las aves. E1 bobo enmascarado

(Sula dactylatra) presentd alta desercidn de nidos; los nidos del

boba de patas rojas (S. sula) y el bobo cafd (S. leucogaster?

fueron destruidos por la lluvia; la fragata (Fregata minor)

presenté alta mortandad de adultos; 1 ave del trépico de cola

roja (Phaethon rubicaudada) logrd reproducirsz2 2n  ndama2ros  mnuy
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bajos reportéandose baja da pezso y emplumado tardfio de las corfas.

En genz2ral =21 reporte de 1983 indica 21 fracaso ra2productivo mis

grande para s2sta comunidad de aves marinas.

En otro estudioc en las costas de Africa del Sur, Duffy et
al. (1984) también reportaron fracaso reprodustivo por influencia
de wuna corriente cdlida al parecer atmosféricamente relacionada
con el fensmeno de las costas de Perd para el mismo afo, aun

cuando el impacto registrado para Africa fue menor comparado con

1los millones de aves afectadas on Pera.
En las islas del Pacifico Mexicano, las aves marinas tambign
resintieron el fendémeno "El Nifio™ en 1983, por ejemplo en Isla

Rasa en el Mar de Cortds, la gaviota parda (Larus heermanni)

prasentéd alta mortandad de las crias (Urrutia, comunicacién

parsnnal). En Isla Isabel la perlcota‘(sterna fuscata) llegs a

la idisla para anidar como de costumbre, fero no se reprodujo,
desertands a los pocms dfas; el bobo de patas azules tuve un bajo
dxito reproductivo, ya que en el 4rea-ﬁonde‘én afios normales se
han emplumado mis de 100 crias (de una a tres por nido), en 1982

sdlo se emplumaron 10 {(en nidos de una sola coria; Drummond, datos

no publicados).
2.3. Territorialidad =2n aves marinas

tas trabajos sobre la territorialidad en aves marinas son

282as0s8 y basicamaniz todos ellos son estudios descriptivos,

rizalizados principalments 2n gaviotas.

La mayorfa de las descripciones coinciden en que, en aves

marinas el tamafic del territorio se madifica dependiendo de 1la

etapa del ciclo reproductivo (Burgsr 1930) crzeiendm al pasar
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dal pariodo de pre al de post-eclosién y coincidiendo con el

aunento =n la movilidad de las crfas (Hunt y Hunt 1975, Butler y

e

Butler 1982, Opp 19833), quizsd en relacién a un cambio en los

patrones de utilizacitn del territorio por parte de las parejas

S

reproductivas y con 12 posible funcidn de disminuir 1las
probabilidades de deprz=dacién intraespacfifica (Hunt y Hunt 19735,
1974, Burger 19803. El hecho de que la expansién del territorio
se d¢ hacia espacios no utilizados. sugiere que =sta expansiSn
qQquizd responda a variaciones en la presién externa de ihtrusiQn
al territorio (Hunt » Hunt 1975, Byrger 1980; Butier y ‘éuéler
1982). En un anglisis de las _variaciones del tamafic del
territorioc de la gaviota occidental (Larus gggigeﬁtalis) Ewald et
gl; (19203 concluyeron que cuando la presién de ihtrusion.es baja
el costo de defender un gran territorio es superado por el
beneficico de un decremento en la depredaeién‘intraespec(fipa.. Si
la presitn de intrusién es alta el costo de la defensa de un gran
territorio es mis grande que el beneficio de wuna depredacidn
reducida. Aunque se ha reportado que en territorios grandes el
égito_ de emplumado es mavor y la mortalidad de las crfas es baja
(Hunt y Hunt 1973, 1976, Ewald et al. 1930), no siemprerresulta
radituable sostener territorios amplios.

Sobre las conductas involucradas en 1la defensa del
territorio, se ha encontrado un aumento =n 15 frecusncia de
interacciones agonfsticas post-eclosidn (Hunt y Hunt 1975, 1976&),
en la cantidad de conductas de bajo nivel agresivo a2l aumentar la
m;vilidad de las crias (Butler y Butler (982) y un considerable

. . .

aumento de conductas de vigilancia (Opp 1923). Sin embargo 1la

calidad de las interacciones  agonisticas no varia
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gsignificativamente entre las etapas de pre y post eclosidn
(Butler y Butler 1932).

Existen evidencias de que algunos pardmetros de la defensa
t2rritorial se modifiran respecto al tipo de intruso (vecino o no
vecino), por ejemplo el tamafio del territorio (Burger 1980) o la
frecuencia de interacciones agonfsticas: Butler y Butler (1932)
reportaron para la gaviota de dorso oscuro (L. marinus) que
contra los individuos vecinos se =2mpled una mayor proporcisdn  de
condustas de bajo nivel agresivo que contra los no vecinos.

En  cuanto 3 1la defensa territorial en relarcidn al sexo del
defensor, Kinka1l 11931)'report6 para gaviotas de pico anillado
(L. de2lavarensis) qne los machos jugaron 2n g2n2ral un papal mas
agresivo en la defensa del territorio que las hembras, aﬁnque

ambos padrses perman2cizron tizmpos casi igutales 2n 21 territorio.
2.4, Bioclogfa y territorialidad del bobo de patas azules

El bobo de patas azules (Sula nebouxii Milne—E&wards) estd
ubicado taxénomicamente dentro de ia.Familia Sulidas, en el Orden
de los Pelecaniformes. Es un ave marina de tamafa relativamente
grande (92-106 cm de longitud, Nelsen 1978),  su cola yv a]as
son largas, agudas Yy de color cafsg, sus patas son robustas,
totipalmadaﬁ de ruatro dedos y de color azul furquesa intenson, su
pico es reclo, delgado y largo con una pequena ecurvatura haria
abajo 2n la punta. Los nostrilms axteriores 2stén ausantss y su
sac0  grtlar 25 muy psqueefio (Pattingill 1995). Ambos se2:3s tiz2nen
el plumaje similar, Jaspeado en tonalidades pardas y el vientre
blanco. La hembra 2s més grande ques 21 macho, s pupila es m&s

arands  «oon aparisncia estrellada y tisne una voz ronca y fuerte,
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2n tanto que el ascho emite un silbido de baja intensidad, debido
a una diferencia estructural en la trdquea vy la siringe {Murphy
1936 en Palmer 1962).

El bobo de patas azules se distribuye sSloen ¢} Pacifico
entre 1os trépicos, cerca de corrientes de alta eoeroductividad.
Existen dos subespecies: S. n. nebouxii en el Mar de Cortds
asociado a la Corriente de Californmia y en las costa§ de Peri
cerca de 1a Corrviente de Humboldl, y 5. n. excisa en el
srchipiclago de las Galfpzscs, también cerca de la Corrientz d=
Husboldt {(Palmeyr 1962). Esta especie se ;eproduce exciusivasenta
en islas, amnida sobre suelo plano o en pendientes moderadas con
poca © ninguna vegetacibtn, constituyendo colonias pequenas o
medianas de demsidades variables (Nelson 1978). €n la Isla Isabel
esta especie anida de manera agsregada en dreas despejadas o bajo
Srboless (Castillo y Chivez-Peén 1932). €1 nido es una depresisn
en tierra blanda que ia pareja apisona con las patas al tizmpo
que simbilicamente se acarrea e intercacbia material para su
“cpnstruccibn. Sin gubargo aunca se eonstrqye un qido Propiamente
dicho, por 1o que e1 acarreo e intercambio de matérial es
considerado como una conducta vestiaial.

Para 1a poblacidén de Isla Isabel, Castillo vy Cﬁévez-Pedn
(1983) encontraron que esta ave deposita de uno a8 tres huevos de
tamafic similar, si=zndo ssualmznte dos (x= 1.82, d.e.=0.44,
n=279), <¢con uﬁ intervalo promedio de puesta entre ellos de 5,22
dfas (d.e.=1.83, n=177): 1la incubaci&m dura en promadio 40.09
dias (du.e.=1.47, n=44) y con la puesta d2l primer hueveo s2 inicia
1a incubacién, como consecuencia los huevos eclosiconan

asincrénicamente con un intervalo menor gque 1 da la pussta  (x=
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3.91, ﬂ.e.=1.88; n=33 3. La incubacidn Yy cuidado de las crfas es
compart ida por ambos padres. El ciclo reproductivo completo toma
de 32 a 34 semanas- Los datos obtepidos en 1a 1sla Isabel son
parecidos a los r2portados por Nelson para las Islas Galdpagos
(Castillo y Chavez-Feln 19833,

No existe informacidn cuantitativa sobre 1a territorialidad
en =25%a ave, 1a mayor parte de la informacidn disponible en 1la
literatura proviene d2 trabajos realizados ¢n las Islas Galépagos
{Nelison 1970, 1978).

El ferritoric es establecido por el macho, pero una vez
formacda 1la pareja ambos adultos participan en su defensa. Las
parejas dividen su tiempo entre 1, 2, 32 o 4 territorios hasta
que, despufis de la puesta, solamente s2 mantiene uno. Se
defiende un Srea donde se establece la pareja, corteja y copulas
despuds de la puesta de los huevos se defiende el nido y un Srea
alrededor de £1 mediante despliegues y raramente por combate
directo. Un delgado anillo de guano rodea €1 nido, vy se ha
sugerido Q2 oste anillo delimita el territorio oxelusivaoe
’defendido contra cualguier intruso y bajo cualquier circunstancia
(Gould 19822).

En términas funcionales la conducla territorial de esta
especie consiste en: a) prospeccidn, b) contienda vy c)
mantsznimiznto del sitio eor combate y desplisgus m4s o menos
ritualizado. E£€n =1 ezstablscimiento, 1los machos buscan un sitio
POr reconacimiento a38reoc y usan el vuelo tervitorial (flighting),
como medio para patruallar su propisdad (Nelson 1778).

Segin Nelson (1927) 1a conducta agresiva del bobo de patas

azules en orden descendente de intensidad incluye: el combate
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dirvecto, @l cual es casi ausente en esta especie, el aleteo (wing

flailing), golpeteo de picos (jabbing), amenaza con el pico

abierioc (menarsing) y 21 movimiento de cabheza de "si{" (yes head

shaking) ~omo despliegue agresivo ritualizado (Tabla 1).

Al comenzar a desplazarse las crfas, el territoric abarca un

area mayor y los adultos lo conservan después del 2mplumado de

las erfias por un p=2riodo desconocido (Nelson 1978).

3. NRJETIVOS

3.1. Considerando a la frecuaencia e intensidad de la

interacciones agresivas y al tiempe de permansncia de 1os padrss

en el territorion como una forma de invérsidn paterna y, asumiendon
que el valor reproductive de 1los huevos y crfas aumenta conformn

éstos se desarrollan, nos planteamos las siguientes praguntas:

2.1.1. . Existe en el bobo de patas azules (Sula nebouxii) wuna

inversién patarna difarz2ncial por sexns?

3.1.2. & Aumenta la defensa territorial a lo largo del desarrolloe
de la nidada?

R.1.2: ( Defienden las -aves de manera diferente el territorio

cuando 21 intruso =2s va2cine © no vecinn?

B.1.4, gVarfa la defensa del territorio en relacidﬁ 4 la densidad
d2 anidaci6tn?

2.2, Dado que 21 territorio en aves marinas es 21 drea excliusiva

para el desarrollo d2 la nidada =n donde se avita Ja

interferencia de coespecfficos en las antividades de
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Tabla 1.

Categorfas conductuales involucradas =n la dzfensa del

territorio en 21 bobo de patas azules (Nelson 1972).

nombre

definicidn

amenaza de pico abierto
Cm=2nacing)

movimieznto de cabeza de "si®
(yes head shaking)

batido de alas
(wing flailing)
golpaias de picos

(jabbing)

-picotazo x-

El ave abre el pico
dirigiendose al intruso, pusde
ir acompanado de vocalizarcidn

Movimiento d= la cabeza
ritmico vertical con .
oscilaciones horizontales, vya
sea parado o caminando, va
acompanado de vocalizacidn

Par ado, con maoimiginls de 1as
alas sincrdnico y violento,
puede ir acompafadao de carrera

Golp2teo continuo y vigoroso
de los picos de los rivales,
agitando la cab22za hacia ambos
lados. Las plumas del cuello
2sponjadas

Movimiente ripido y dirigido

de la cabeza con el pico
cerrado de un individuo 2 otro
haciendo contanto con &gste

# Basado en Castillo y Chdvez-Pedn (1933)



reproduci L6n, y wconsiderando que los riesgos de intarferencia
varfan con la identidad del intrusno, la densidad de anidacidn vy

los patrones de utilizacidn del grea, nos preguntamos:s

3.2.1. ( Existe alguna relacidn entre la movilidad de las crfas y

el tamafio del territorio?

2.2.2. ( Difiere el tamafo del territorio defendido contra

intrusos vecinos o no vecinons?

2.2.3. d Existen variacianes en el tamafio del territorio seagin la

densidad de anidacidén?
4. METODOS
4.1. Area de estudio

La Xsla TIsabel estd localizada a 28 Km de la. costa del
Estadoe da Nayarit, a 210 S2’' N, 1050 S4’ 0 y 61.5 Km al NE de las
Islas Marfas. La Isla es de forma irregular con una orientacidn
NO~-SE, cubriendoc un drea aproximada de 9.83 Hectdreas (Gavibfio y
Uribe 1978). Las aguas que rodean la isla tienen una profundidad
promedio de SO m a 70 m (Ruiz 1977). Se 2ncusntra 2n una zona de
gran  productividad, debido a las surgencias Provocadas por 1la
é&?riente marinarde California y los vientos éue fluy:2n de marzo
a julio a 1lo largo’de la éosta.

La Isla Isabal es de origen volednico, suargin de fracturas
mizasivcnadas  por movimizsntos tectdHnicos. S2 considera originadé
2n tiempo geolégico recisnte, probablamente del Per indo
Cuaternario (Merténs 1935 y Larsons et. al. 1948, en Ruiz 1977).

Tienea clima tropical  con lluvias en wverano segdn 1la
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clasificacidn de Koeppen modificada por Barcfa (19703, ya que
estd influido por la masa continental (Ruiz 1977). La isla estd

cubierta en 70%4 por bosque tropical deciduo, con una altura que

va de 2.5 m a 9 m con frondosidad variable, constituido
principalmente por 2 especies arbdreas: Crataeva tapia \ 4

Euphorbia schleschtsandalli (Razedouzki y Me. Vaugh 1756), 30U de

su superficie corresponde a pastizal {principalmentse de las
Familias OGramineae y Ciperaceae) y 20nas cultivadas, dstas
Gltimas debidas 2 que en algunas partes la vegetacib6n original ha
sido sustituida por manchones dispersos de espacies introducidas
por el hombre, como ecafia de azdcar, plitano, iimén, pifia, coco y
papaya, entre otras (Gavifio y Uribe 1978, Canela 198S). .
Su fauna mis conspicua son aves marinas, reportindose un
minime de 463 000 individuos {incluyendo crias) de ¢ especies:
. ave del trdépico (Phaeton aethereus), . pelican‘o céfé (f’_e__lgcgn_g,&
occidentalis), bobo de patas azules (Sula p_e}_:gy_ig_i_); bobo café
(S. leucogaster), bobo de patas rojas (S. sula), fragata (Fregata
magnifjcens?), gaviota pabrda (Largs heermanni), pericota {Sterna
fuscata) vy gaviota boba de mar CAnous gl_g_l_m-gg) (Gavino y  Uribe

1978, Canela 1985).  Existen 5  especies de reptiles: falsa

coralillo. (Lampropsltis triansullJni—nelsoni), lagartija  rayada

(Cnezmidophorus costatus huico), lagartija espinosa (Sceloporus
clarki boulengeri), ifguana verde (Iguana iguanal) ¢ iguana café
(Ctenosaura pectinatal. En fpoca de lluvias se e¢ncuentran sapos

(Bufo mazatlanensis) en las charcas temporales (Canela 1985). La

fauna introducida desde hace varias décadas es: el gato doméstico

(F21lis catus) y rata casera (Rattus rattuss Savifio y Uribs 1978).

Desde 1926 Hanna {en Rufiz 1977), reporta la prasencia d=2
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pescadores, quienes hasta la fecha utilizan la isla como base de
su actividad. Los pescadores tienen una permanencia_ irregular
dependiendo de las condiciones de 13 pesca y las facilidades
climfticas para navegar. A la isla tambign llegan turistas tanto
nacionales come extranjeros, principalmente entre diciembre vy
mayo {Canela 1985).

Dada la importancia bioldgica y cultural de la Isla Isabel,
el gobierno mexicano decretd, en diciembre de 1980, su estatus de
" drea protegida con la categorfa de Parque Nacional, pero los
intentos de manejo y proteccidn han sido insufieiéntes hasta 1la

fecha.
4.2. Registros ecolSaicos

£1 area de trabajo comprendié 1S 000 m2 da 5osque al NE d2
la idisla. La zona qued6 limitada al N por pastizal, al € por
playa ¥ al S vy 0O por bosque de pendiente pronune iada >V
‘topograffa irregular. La zona fue dividida en 34 cuadrados de
aproximadamente 20 m X 20 m, delimitados en sus esquinas por
4rboles marcados.

Cada nido establecido con huevos y/o orfas dentro de la zona
“de’ trabajo fue ubicado 2n metros y grados con respacto al Norts,
tomando como referencia los 4Arboles marcados. Los nidos fueroﬁ
reviéados cada tres dias desde su primer registro hasta el
emplumado de las crfas o hasta que despuds de tres registros sin
contenido se consideraron abandonados. En cada revisidn  s2
registré 1 naGmero de huevos‘y/o crfas presantes 2n oada nido, d=2
estas dltimas su peso en gramos (con dinamématros “"Pazsola®” dg 300

g [+ 0.5 91 ¥y 2000 g [+ 25 g1 de capacidad) y su largo de pico v
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alna (en.mmi.
4.3. Registro de conducta

Para el muestreo se utilizd un método transversal (cross-—
sectional), que consistid en muestrear difereptes nidos =en
diferzntes moméntos del desarrollo. El préposito de =ste mstodo
fue tener representadas el mayor nimero de edades de las crfas a
1o largo del cuidado paterno en diferentes situaciones de
densidad y acceso dentro de la zona de trabajo, de marzo a julio
de 1983. Se regi#traron un total de 971nhoras de conducta en &6
nidos, 34 con huevo y S2 con crfa (33 con crfas no méviles y 19
con crias moviles). Setenta y tres nidos se registraron durante

12 horas y 13 un promedio de 7.4 horas '(rango 4.5—-10 horas?

debido a perturbacion eﬁ la colonia.
Para la eleccién en el campo de los nidos por observar, se
representd ’en un iapa a escala la posicidn de los nidos y se
determinaron "a o0jo" =zonas de alta y baja densidad, en estas
zonas se2 eligieron grupos de nidos accesiblas a la aobservacidn. A
medida que se.fueron acunulando los registros nos concretamos a
cubrir los nidos de las edades moncs i"Epresentadas hastarentonces
en la muestra y‘por razones préciicas ios nidoé ceréaﬁos a éstos.
: Un observador registr6 conducta en grupos no mayoras de 4
nidos de 0600 a 1800 horas, con relevos de observador cada 2
horas, tres dfas a la semana. Los observadores estuvimos ocultos
en una pequefia caseta (de 1 m de didmetro por 1.3 m de altura) a
una distancia aproximada de 4 m del grupo de nidos. Nusestra

ubicacidn procurd no obstruir las dreas de acceso ni los centros

de actividad de las aves. Los datos fueron colectados en cddulas
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de registro con capacidad para 30 min de registro.

Se considerd una interaccidn a cualquier agresidn entre el
individuo focal y un individuo intruso. El intruso fue
considerado como toda aquella ave a quiz2n se2 dirigié una
agresion. Sé distinguid entre 2 tipos de intrisos vecino, zntre
cuyo nido y el nido del individuo focal no cabfa estimativamente
otro nide, vy no vecino, cualquier otro. Se considers$ que una

“interaccitn  inicié cuando se registré la primera  agrasitn  del
p?opiétario, y se «consideré terminada cuaando alguno de. ellos
asumié una actividad incompatible con la lusha Calejars=s o
iniciar>alguna otra interaccidn con otro individuos.

Dado que el territorio no tiene una forma fija en tiempo vy
espacio, éste se consideréd como un Srea circular alrededor del
nido cuyo radio fue estimado como la distancia entre el centro
del rido y el intruso al inicio de cada interaceidn agonfstica en
nidos con huevos o crias no méviles, yk entre 21 intruso v laé
crias en nidos con crias‘moviles. .

Se - registraron todas las interacciones territoriales en los

nideoe feocalees, anotando:
a) La identidad del defensor: machb o hembra.

b) La identidad del intruso: vecino o no vecino, macho, heﬁbra,

Juvenil o adulto.

©? Las conductas defensivas emitidas por el residente (Tabla 1)
an smcuencia de pres=antacién, registrando su ocurrencia y no sua

frecusncia.
d) La distancia estimada entre el intruso y la nidada al inicio
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de 1a interaccién.

Ademis, s2 registré 1la presencia de 1los padres en el
territorio a1 inicio de cada periodo de 30 min, as{ como la hora
de sus llegadas y salidas del territorio.

Antes de iniciar cualquier registro formal realizamos
pruebas de confiabilidad interobservador, reqgistrando
simultdneamente el mismo fendmend sin consultarnos y discutiends
posteriormente las diferencias hasta unificar criterios. Estas
pruszbas se aplicaron a todos 1los registros conductuales vy
ecoldgicos durante wvarios dfas al inicic del trabajo, y
posteriormente una wvez por mes: \obteniendo en las prusbas de
estimacitn de distancias wuna precisié6n de #0.30 m. En los
registros de conducta se consideré error de desacusrdo a
cualquier conaucta omitida © registrada de forma distinta por
cualguier observador. De un total de 383 conductas registradas
2n 87.3 horas/nido, 21 % fueron errvores de desacuerdo

interobservador.

4.4. Analisis estadisticos

.

La ™edad de 1os nidos™ corresponde a la 2dad de su coria o su
huegvo mas desarrellzdo. Todos los nhidos de ia musstra tuvieron
una ‘sola crfa, lo cuai elimind una fueﬁte importanterde-pﬁsible
varianza. La edad de los huevos o crfas fue calculada desde la
puesta del hueve, considerando dia 0 a la mitad del intervale
2ntre una revision sin contenido y la fecha del primer registro.
Paras todos aquellos nidos en que se desconocia la fecha de puesta

ds21 husvo, 1a e#dad fu? calculada retrospectivamente a partir de
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1a =closion y considerando un periodo acfincﬁbacién de 40 diaé
(Castillo y Chaver—Peén 1983).

En los gn‘lisis de tamafio de territorio, se trasbajé con
promedios, asignando un promedio por nido por dfa para cada
variable por comparar liacho, hembra, vecino o no vecinoe), o un
valor promedio global por anido.

Entre etapas de desarrollo, se realizaron comparaciones
pPlancadas derivadas  del anglisis de Kruskal UWallis ‘Olﬁbohs
1976%. E1 propbsito de esta prueba 23 la ev;luaciéﬁ de wuna
sqposicién previa a través de comparaciones selecéionadas de
“tratamientos®™. La prueba siempre se aplics con un nivel de .

confianza global <) de 0.1 para dos comparacionss, lo cual'rlnde‘

un o~ de aproximadamente 0.05 para cada comparacidn (recomendado

por Gibbons, 1976). Para evitar dezpendencia enfre 1os datos,
cuando  wun nido fue registrado mis de un dfa en una misma etipa;
s2 usé =1 promedio de los dfas.

En el caso de pruebas entre variables dependienteé (Nilcoxon
y prueba del s;gno)._ los tauaﬁos de —uei;ra cfectivos con qug s
rea\tzaron las Pruebus varlaron en funclén de\ ndmero de empates.
ya que éstos se eliminan de la prusba.

"Para el anslisis de las interacciones agon{sticas se trabajé
con las frecuencias absolutas de las variables por compar ar
{nGmero de conductas emi;idas durante <1 dié: macho, hewbra,
vacino o no vecinod, y €610 se usaron los datns de los nidos

registrados durants 12 h (n=73).




S. RESULTADOS
S.1. La territorialidad v la inversidn paterna
S.1.1. La defensa s29an el sexo del progenitor

Con el propésito de contrastar la conducta involucrada en el
mantenimiento del territorio con la prediccidn de que la
fnversién de cada sexo en la defensa de la nidada aumenta
conforme ésta se desarrolla, se realizaron los siguientes
ansilisis.

Los datos fueron agrupados de dos maneras:

23 En cada nido se conté ia frecuencia total de periocdos de 1S
min «que cada padre permanecics en el tcrriiorio durante las horaé
‘ de registro. Los anslisis sSe hicieron comparando los sexos
durante <l peribdo de cuidado paterno y por etapas.

2) Se conté la frecuencia de pericdos de 1S min que ambos padres
permanecieron siuultéheanenta en 1 territorio, agrupando 1los
.datos por etapas.

Durante él cuidado paterno ambos padres permanecieron en el
territorio por un tiempo total similar y con una corralacién
,,gjggificaliva”_enire ellos. (HWilcoxon  T=-£31, :?fof?é,“‘p>Q.ls.

=735 v =0.51, 2=-4.67, p<0.001, n=73). S$Sin embargo, durante 1la
etapa d: huevo el macho permanecié en el territorio mis tiempo
qQue la hembra (Hilcoxen T=-121, z==1.27, p<0.03, n=27), mientras
que en la etapa de crfa no mSvil ¥y coria wdvil ambos padres
permanecieron en el territorioco tiempos totales similares
(Wilcoxon CNM, T=23S5, z=0.041, p>0.05, n¥3o: Wilcoxon CHM, T=71.3,
2=0.653, p>0.0S, n=15; Figura 1).
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periodos de 15 mifutos (%t e.0)

Figura 1. Permanencia de 10S padres en el territorio en
funcidn de tres etapas del cuidado paterno
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Para probar si el tiempo de permanencia en el territorio
econsidi2rado como wuna forma de inversién patsrna aumenta —on la
edad de las crias, se compard a2sta variabla an la e2tapa de huevo
(H) rcon la des cria (CNM+CM) y lusgo sntre prog=2ni2 no  mb6vil
{H+CNM) y mbvil (CM), =encontrindose que la pemanencia simultan=a
de los padres e2n el territorio auments marcadama2nte  2ptre  las
etapas d2 huesvo y cria no mévil, no asfi entrz crfa no mévil v
<rfa mé&vil (Tabla 2, a).

Los machos realizaron en prom2dio 20% mis interacciones
agonisticas que las hembras (Wilcoxeon T=7S0, z2=-35.29, p<0.001,
n=75; Figura 2), y entre ambos sexos hubo una fuerte correlacidn
significativa (r =0.54, z=4.65, p<0.001, n=73).

En cuanto : la intensidad de 1la defensa, cada interaccidn
agonfistica s2 clasificé segdn 1la categoria conductual mas
intansa. Llas conductas se clasificaron como de baja o alta
intensidad agresiva tomando como criterio el contacto fisico
entr2 105 contendizntes:z conductas de bajo nivel agonfistico ((no
contacto), am2=2naza con el pico abiszrto, movimianto de cabsza de
“sin, aleteos conductas de alto nivel agresivo (contacto),
golpeteo de picous y picotazo.

Para conocer el nivel ﬁe interaccidn agresivo mis comin en
la defensa, s2 comparé la proporcion del total de interaccionas
de baja ’ bY alta intensidad, encontrindoss que las primeras
fuueron significativamzant= mas frecusntes; este resultado.apoya 1la
supnsircrién de gue la agr=sién en =2sta esparcies 2s muy ritualizada,
evitando conptacto fisico (Nelson 1973; Wilcoxon T=-S4, z2-6.79,
pP<0.001, n=693 Figura 2).

Ambos [-2-377-1-3 emnplearon una proporcion parecida de
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Tabla 2.
anire etapas

Comparaciones

rlaneadas de

Kruskal-Wallis

del cuidado paterno para seis variables.

=tapas
1 2 3 comparaciones
variables H CNN cM significativas
(a)
tiempo de
permanencia
simzltSnca
de los padres _
en el territo x 5.54 16.67 15.40
rio (periodos e.e. 0.99 2.83 3.58 1 VS 243
de 1S5 min) n 28 30 15
{b) ‘
interaccion=s .67 23. 00 36.7
agonfisticas e.e. 0.13 0.33 0.73 1 VS 243
{frecuencia) 23 25 11 142 VS 3
[ o> ]
interacciones _
de alto nivel x 0.06 o.22 0.23
agresivo e.e.. 0.02 0.04 0.056 1 VS 2+3
{proporcibnd n 28 29 14 142 VS 3
<)
radio del —
territorio 4 1.46 1.47 2.03
defandido e.e. 0.10 0.13 0.26 142 VS 3
m> n 27 . 14
el
radio del -
territorio
defendido -
en - baja ® 1.72 1.84 2.03
densidad a.e. 0.18 0.17 0.31%
{m? n iS 12 11
)
radio del
territorio
defendido -
en alta x 1.15 1.11 1.92
densidad e.e. 0.12 0.14 0.61
(m) n 14 13 3
Para cada wvariable se compard H VS CNM4CM y H+CNM VS CM  a un

nivel de significancia global 9 de 0.1 (Gibbons 1976).
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frecuencia de interaccionss

Figura 2. Frecuencia de 1nteracciones agonisticas segun

el sexo del progenttor.
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de interacciones
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Figura 3. Proporcion de interacciones de ajto
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interaccionss de alto niwvel agresivo (prueba del signo, pr0.03,

n=40; Figura 4).
S-1.2. La defensa a lo largo del desarvollo de la nidada

La correlaciétn entre la fracuencia de interaccionas
agonfsticas y la edad del nido fue positiva y significativa
(Pearson r=0.43, p<L0.001, n=54), reflejando con elloc que 1la

defensa de la nidada aumenta progresivamente con la zdad de las
crfas. FPara probar si la tasa de defensa aumenta mis cuando las
orfas se acercan al emplumado (Anderson et al. 1980), realizanmos
dos comparaciones planeadas entre la frecuencia de interacciones
agonfsticas Y las etapas del cuidado paterno. Ambas
comparaciones vresultaron siénifica!ivas, lo cual indica wun
- aumznto progresivo en la agresién, que se duplicsd aproximadamente
de una 2tapa a 1a siguients (faﬁla 2,b: Figura 35).

Asumiendo que las conductas que pPresentan contacto fisico
implican mayor inversitn de los padres y para probar si éstos
invierten m&s 2n crias mds grandes, realizamos dos comparacion:s
Planeadas de Kruskal-Walis agrupando H VS CNM+CM y H+CNM VS M.
Lta proporciétn de interaccionss de alto nivei agresivoe aumentéd
significativamente al transcurrvir las etapas (Tabla 2, «<c; Figura

43 lo que tambign sugiere un aumento en la inversién paterna.
5.1.3. La defensa y la identidad del intruso

Para evaluar la responsividad del bobo de patas_azules frente
a intrusos vecinos ¥y no vecinos, se hicieron las comparaciones de
1la rcantidad y calidad de las interacciones agonfsticas con

respecto a la identidad del intruso.
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praporcidn de interecciones de

8110 nivel egresivo{X s ee)

Figura 4 Proporcion de interacciones de alto mvel agresivo en.
funcidén de tres etapas del cuidado paterna®, e! sevo del
progenitor y 1s identidad del intruso
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* datos calculados con la proporcidn de conductas de alto mivel agfos:vo
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fracuencia absolutae de interacciones

Figura S. Frecuencia absoluta de interacciones aqonisticas
en funcidn de tres etapas del cuidado paterno.
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Se encontré que la frecuemncia de interacciones agonisticas
asi como la proporcibn de conductas de alteo nivel agresivo contra
los no vecinos fueron mayores que las mismas realizadas contra
108 vecinns (Wilcoxon T=1350.5, z=564.72, p<0.001, n=73: figura 6&6;
pPruetbta del signo, p<L0.001, n=29, Figura 4), demostrando una

agrasiotm mas intensa contra los individuos no varcinos.
S.1.4. La defensa y la densidad de anidacién

Dado que en 1983 hubo una alta deserciébn de nides e intentos
da repuasta, la dangsidad de anidaéién fue calculada
independientemante para cada nido =en el dfa de registro de
conducta para poder clasificar a los nidos como ubicados 2n  alta
o baja densidad. Se tomé cada nido registrado como centro de
4reas circulares de 2, 3, 4, 5 y 8 m de radio, anotando 1la
frecuencia de nidos en cada drea (Figura 7). Para 4reas pegquefas
€1 ndmero de nidos fue bajo, siendo el caso limite el nido en
cuestidn. A medida que se aumentd el drea, el wimero de nidos
también aumentsd, observandose que entre 3 y S m, a variaciones
pequaias »de} 4rea corresponden variaciones grandes an 1z
,f?écueﬁcia de nido;’ .(Fiéura 7. 'Sﬁponemosf’ qﬁe"'és(a
discontinuidad 2s5ta dada por la separacifn entrz los grupos‘ de
nidos, d=2bido a que la distribucidén de 1los nidos 2n la zona de
trabajo no fue homogénea, sino agregada (Castillo y Chavsz-Padn
1982).

A partir de la grdfica de la Figura 7, se eligidé un radin de
4 m alvrededor de cada nido como la unidad de 4drea de mejor
resoluciotn para el c8lculo de la densidad d= anidacién promedig

=

en la =zona de trabajo, signdo ésta de 0.06 nidos por m
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frecuencla de interacciones

Figure 6 Frecuencia de interacciones 34onisticas seqgun

la

identidad del 1ntruso en funcidn de tres etapas del

cuidedo paterno
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frecuencia de nidos (X2 ee)

Figura 7 Variscidn de la densidad de amgacion y razon del
cambio ern la frecuencia de mdos, en funcion del aree
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(d.e.=0.0077, n=548) con wuna distancia promedio al nido mis
cercano de 2.11 m (d.e.= 0.87, n=648). Los casns cuyo nido mas
cercano excedié la wunidad de &rea marstral, no franriron
considerados para este cilculo (n=20). Los nidos ubicados 2n una
densidad local mayor que la media fueron clasificados come de
alta densidad (n=37), en tanto que los nidos ubicados en wuna
densidad local menor que la media fueron clasificados como de
baja densidad (n=49).

Para analizar el efecto de la densidad de anidacidn sobre
las variables involucradas en su defensa, se compars entre nidos
de alta y baja densidad, la frecuencia de interacciones
agonisticas y 1la proporcidn de interacciones de contacto } no
contacto.

LLas interacciones agonisticas no presentaron diferencias
sign?fieativas en cantidad (Mann-Whitney U=600, 2z=-1.03, p>.1,
n=75§ Figura 9) ni en calidad (bajo nivel agresivo U=710.5,
2=0.9%, p>0.05, n=71; alto nivel agresivo U=S5S44, 2=0.98, p>0.0S5,

n=71) al rcomparar los nidos de alta y baja densidad.
S.2. Modificacidn en el tamafio del territorio

El promedio general d=21 radio estimado del territorio en

todas 1las situaciones fue de 1.58 m (d.e.=0.77, n=686) lo que
2

rezprasenta un &rea circular de terreno de 7.64 m o
El macho defendié un territorio significativamente mayor que
la hembra (Wilcoxon T=614.5, =-18.76, p<0.001, n=64; Figura 9?),
con una fuerte corrslacién entre ambos sexos (r =0.76, 2z2=6.17,
s

pLO.00O1 n=548)>), y la diferencia aunque significativa no es

sustanrcial.



frecuancia de interaccionss

Ftgura 8. Frecuencia de interacciones agonisticas segun la
densidoad de amdacidn, en funcidn de-tres elapas del curdado
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radio (m) del territorio (X+ee)

Figura 9 Radio del territorio segun el sexo del progenitor
en funcidn de tres etapas del cuidado peterno
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S.2.1. €1 tamafio del territorio a 1o largo del desarrollo de 1la

nidada

L3 correlarién del radio del territorio con la edad del nido
aunque baja, fue positiva y significativa (Pearson, r=0,39,
p<O.001, n=38), lo cual =2xplica s6lo una pequena porcisdn de 1la
varianza. Para evaluar la hipbtesis de que las modificaciones 2n
el tamafo dz2l territorio tisnezn relacidn con =21 inicio de la
movilidad de las crias, se hicieron dos comparaciones HtCNM V5 CM
y H VS CNM+CM. La comparacidn entre progenie fija y progenie
msvil fue significativa, en tanto que la hipétesis de que 1los
cambios ocurren entre huevo y cria (H VS CNMtCM) no lo fue (Tabla
2z, d), 1o que indica que =21 territorio crace con 21 inicio d2 1a

movilidad de la cria, como lo sefiala 1a Figura 10. '
S5.2.2. El tamafio del territorio segdn la identidad del intruso

L2 defensa evocada por los intrusos no vecinos se dio =n
promedio a una distancia mayor (Wilcoxon T=7482, z=2.17, pL0.0S,
n=52) que 1la estimulada por los vecinos a 1o largo del cuidadoe

paternc (Figura 11). En 1z def2nsz2 contra ambos tipos de intruso

1]

hubo una correlacién significativa (r=0.632, 2-4.5, p<L0.001,

n=52).
S5.2.3. El tervitorio segdn la densidad de anidacidn

El tamafo de los territorios ubicados en baja densidad fus
mayor que =21 de los ubicados 2n alta dansidad (Mann -Wihi tn2y
U=457, 2=-3.92, p<0.001, n=86; Figura 12), y en general los

territorios establecidos en baja densidad mantuvisron oonstantsz
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Figura 10. Radio dei territorio en funcidn d& tras etapa
- del cuidado paterno.
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Figura 11 Radio del territorio defendido segun la 1dentidad
del intruso, en funcidn de tres etapas del Cuidado paterng
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Figura 12 Temafo del territorio sequn la densidad de
anmidacion, en funci1on de tres etapas< del cuidade paterno
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sy tamafio a 1o largo del cuidado paterno‘(Tabla 2, =a). En alta’
densidad el tamafio del territorio parecid aumentar cuando la cria
fue mbévil, sin embargo la diferencia no fug significativa (x2
=2.35, 9l1=2, p<L0.02, n=246; Tabla 2, f; Figura 12)., quizd debido

a que la muestra fue pequena en 2sta etapa, vya que 4sta no fue

homogéneamante distribufda entre las estapas.
&, DISCUSION

Una componente que contribuye al &xito reproductivo de los

individuos en competencia 2s la agrasién. lLa agresifn 2s wuna
forma de inversién paterna cuando va encaminada a promover la
sobrevivencia de las crfas a trawfs de 1la defensa contra
depredadores o la defensa de un territorio a un costo en el wvalor
reproductivo para 1los padres. La defensa de uh 4rea evita 1la
iqterferencia de individuos coespéc{ficos en las actividades
'reproductivas disminuyendo el riesgo de dafno a 1la nidada. €1
nivel de defenmsa ¥y el tamafo del HArea, aungue fntimamente
relacionados son influidos de manera diferente bajo difzrentes
situaciones de valor de la nidada, amenaza y riesgo. Aunque en
ei tervritorio dél bobo de: patas azules se desarrollan actividades
de cortejo, cdpula y cuidado de las crfas, 1a inversidén paterna
se inicia con la incubacidén inmediatamente despuds de la puesta y
termina despuds del enmplumado de las crfas, cuando gstas dejan dz

ser alimentadas por los padres.
6.1, La territorialidad segdn el sexo del defensor

El hecho de que durante el periode de incubanidén e) macho

prrmaneciera mas tiempeo que la hembra 2n 21 territorio y quz2 =2n
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general dafeandiera con mayor frecuencia un terrvitorio POCO M4S
grands (Figuras i, 2 y 9), sugiere una diferzsncia =2n los rolss d2
atencidén y defensa del territorio, en donde e! macho invierte mds
que la hembra en la defensa territorial, pero no debe perderse de
vista que 2sto es s6lo un componente de la inversib6n paterna, vy
serfa necasario considerar todos las componentes posibles para
evaluar los roles sexuales en la inversidn paterna, por ejemplo
Drummond y Guerra (2n preparacién) 2ncontraron en otro =studio
~on 1a misma =especie que eon cuanto a la alimentacisdn de las
erdas, la hembra invierts 2n general m&8s que =21 macho. En
términos de cayysa préximz Nelson (1978) sugirid que esto tiene

gue var con las difara2ncias morfoldgicas entre los seos.
6.2. La territorialidad a 1o largo del desarrollo de la nidada

El aumento progresivo en la frecuencia e intensidad de las
interaccionones agonfsticas (Figuras S y 4), asfi como el ‘aumento
prograsivo en el tizmpo de parmanencia simultdnza de ambos padres
en =21 territorio =2n funcidn de la =2dad de las crfas (Figura 1),
sugigrsn que los padres e=stén disprestos a aumentar su inversién
en la defensa de la nidada a medida que #£sta se desarvrolla.
Un posible recluiamiento de2 nuevos individuos a la colonia a 1o
largo de la temporada reproductiva pudiera ser la causa del
aumento =2n 1a frecusencia 4d2 defensa  lerritorial. Nosotros no
medimos esta variable, sin embargo el hecho de que la proporcidén
de conductas de alto nivel agresivo tambigén aumentara con e}
de2sarrollo de las crfias (figura 4), nos sugiere que 21 _aumento =2n
la inversién paterna se refleja realmente en 1la defensa del

territorio. Por otro lado, aunque el aumento en la permanencia
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simultinea de ambos Padrei en el territorio éudlera debaerse a gue
al desarrollarse las crfas, +<£stas requieran de un aumento
progresivo en la atencidén y la frecuencia de alimentacion,
existen datos de campo en esta especie que dindican que 1la
frecuencia de alimentacionss disminuye conforme las crfias se
desarrollan (Drummond 2t al. 1%34).

El que el tamafio del territorio, asf como la intensidad de
las conductas involucradas en su defznsa aumentasesn 2n relacién
al desarvrollo de 1a movilidad de las crfas, sugiere una
explicaciébn préxkima para =21 aumento<en_}a inversiétn 2n la defansa
de s nidada. E1 hecho de que 21 tamano del territorio no =2
madificara significativamente entre 1la etaps de huevo y crfa no
mévil (Figura 10), piade2 deberse a que las n2cesidades d=
espacio en ambas etapas son similares, huevos y crias no mdviles
r2quizren de vegulaciétn de la temperatura por parts de los padres
y elle ocurve en un 4rea restringida del territorio. En tfrmincs..
de  caudsa dltima, cuands las crias empiczan a desplazarse en
actividades de juegwe y exploracidn © termorregulacidn (bdsqueda
d2 sol o sombra), aumentan sus probabilidades de rissgo al atagus
de los vecinos u oltros individuos de la colonia, contonces  las
badres favoracerian sﬁ adeanacison al défénder un Arsa mayor, |y
eﬁn un incremento 2n la frecusncia e int2nsidad de la defensa.
Existen evidencias de que en los ajustes egparciales de 1la colonia
2uando  las crfas empi2zan a desplazarsae, s2 dan fusrtes palaas
por el espacio entre veecinos territoriales donde las crfas corren
2l riesgo de morir picoteadas por los adulteos vecinos {Drummond,
datos no publicados).

El modelo ds Anderson et al. (1980) explica quz la defansa
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Gptima de la nidada aumenta debido a qu2 la difer=sncia en las
pyobabilidades de sobrevivencia entre padres y c©rfas se wva
haciendo menov. La propussta asume que la probabilidad ds
sobrevivencia para todos los individuos es igual despufs de su
pPrimera reproduccibn, y que la probabilidad de sobrevivencia de
1ps padres es mayor que la de las crf{as hasta 1la primera
rapyoduccié&tn de &stas. En =21 bobo de patas azules, Castillo ¥y
Chivez-Pebn (1982) reportaron que la tasa de mortalidad de 1las
crfas fue menor conforme dstas se desarrollaron, disminuyendo por
tantd, las diferencias de la probabilidad de sobrevivencia entre
padres y crias. ta principal predicciétm de este modelo es
consistant2 con nuestros resultados, pués dstos reflejan que 1la
defensa aumenta conforms las crf{as se desarrvollan. Una
propuzsta esencialments similar a la anterior, es la de Barash
(1982) quien sugiridé que la defensa de la nidada aumenta conforme
el valor reproductive de las crias se va haciendo mayor. Debido a
1a 4$ntima relacidén que existe entre el valor reproductive y 1la
Probabilidad de sobrevivencia en un individuc, esta hipdtesis
tanbién =25 consistente con nuestros resultados.

Algunos trabajos en aves sobre inversidn @al2vnas en 1z
dazfensa contra depredadores (generalmente humanos), reportan un
aunento en l1a defensa de las crias conforme dstas se desarrollan.
Los autores interpretan sus re;ultados como consecuencia de que
las crias representan mayor probabilidad de é6éxito reproductivo
g 1los huevos, y qu2 por tanto sg2 d2fisnde mais A camadas que a
nidadas (Breigh-Smith 1920, Birmann f Rober t son 1?31, Shis=lds
1924), $Sin embargo Knight y Temple (198€), encontraron que el

aumznto 2n 1la agresién pudiera ser un art=facto de las constantes
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visitas del nbservador a los nidos, a través de un mecanismeo de
habituacidn g las avsas, 12 ocual implica un decremaento en la
responsividad. Las caonsideraciones de Knight y Temple no son
aplicablies a nuestros rasultados debido a ques por un lado,
nuestro método de muestreo fue transversal superando un posible
efecto de habituacién y por otrao, noscatros no registramos la
respuesta de las aves a nuestra presancia, sino dnicamente las

interaocionezs entre individuns coespeci{ficos.
6.3, La tarritorialidad y la identidad del intruso

El tamano del territorio y la frecuencia e intensidad de las
int2rascions2s agonisticas fuzron m2noras contra individumns
vacinos que contra individuos no vecinos (Figuras 11, 6 y 4).
Una posible explicacidén a nivel 2volutiveo 25 que los vaaoinos y no
vecinos representan diferentes amenazas para !a nidada. Los
individuos wvacinos, presumiblemente 2n condicions2s squipdrables
de valor de la nidada, requerimiento de espacic y riesgoe de dano
o perdida, se benefician madiante un "acuzrdo™ 2n las front=2ras
terriéoriales al temner un gasto energdlico bajo (hipstesis dwel
“a2pnemigo  querido®, Fisher 1954 =2n Wilson 1275). Contra
individuos no Qecinos en dgonde el riesud de pfrdida de crfas eislo
existz para =21 propietario, 1os padras pudizran baneficiarse al
ahuyentar a estos intrusos 3 mayor distancia y en forma mds

intensa,
&.4. La territorialidad y 1a densidad de anidacidn

La dansidad de anidacién influy¢é en =21 tamaiio dal

territorio, no asi 2n la cantidad y calidad de las interacciones
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Agonisticas (Figura 12). A bajas densidades d2 anidacidn s=2
defandieron territorios mayor=ss que no cambiaron
significativamente su tamafic a lo largo del cuidado paterno
(Figura 10), daebido quizsd a3 que cuando la presibdn d2 intrusibdn de
individunos ajenos al territorio =25 baja, resulta redituable
defender un territorioc grande, mientras que en altas densidades,
21 costo-beneficio de defender un Srea mayor, pudiera ser poco
redituabls (Ewald =t al. 1930, Norton =2t al. 19252; Figura 10), vy

Por tanto s2 defiende un territorio chiceo.
6.5. Consideraciones generales

fas comparaciones entre variables que pudieran ser influidas
por =21 tiempo de perﬁanencia de los padres son confiables, ya qgus
machos y henbras permanecieron en el territorio en promedioc
tiempos totalss .similares (Figura 1). Este rasultado =g
consistente con 1o reportado por Castillo y Chiavez-Pedn (1983)
para 1a misma poblacidn.

La distancia promedio al nido mds cercano em 1983 fue igual
a la reportada por Castillo f‘Cﬁévez-Peén para 1781 en la misma
zona de tEébajo. 3in smbargo las densidades reportadas para los
mismos afos difivieron sustancizlmente, esgo puede deberse a la
diferzncia en 21 méltodo zmpleado para la esiimacién (Tabla 3> o a
una variacién anual en la densidad.

Gould (1982) propuso que en el bobo de patas azules 1a
frontera territorial =2s "un circulo invisible ubicado enmadio del
anillo de guano que rodea al nido"™, de donde son excluidos todos
los individuos bajo cualquier circunstancia aun cuando se trate

de su propia cria. Sin embargo la variaciétn en 21 tamafio del
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Tabla 3. Distancia al nido mfs cercanc y densidad de
anidacion del bobo de patas azules. Datos de las temporadas
reproductivas de 1981ix y 1983 en la misma zona de trabajo.

distancia al nido densidad de anidacidn métiodo de
ano mas cercano =2n . nidos/m (x + d.e.) muzstreo
metros (x ¢ d.e.)

cuadrantes de
1981 2.11 & 0.83 0.032 ¥ G,0048 Sx5 m al azar
en zonas de
alta densidad

4reas civculares
de &# m de radio
1983 2.11 + 0.87 0.06 # 0.077 con =22rtvro en
cada nido
registrado

3% Castillo y Chv¥ez-Pedn 1983
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territorio zn relaciétn a la densidad'de anidacién y la movilidad

dz las c¢rfas no puzda explicarse con la propussta que Gould
ofrece. Es probable que coincidentemente en los terrvitorios no
méviles 21  ar=sa defendida no exceda los limites del anillo de
gi1ano. Pensamns que la presencia de un anillo dg guano es  una
consecuencia de la poca movilidad de los miembros del tervitorio,

PRYo que no tiene un significado territorial per se.
&.6. E> f2ntmeno “E1 Nino".

Ne fue posible evaluar el efecto de las variables
territorisles con respacto al éxito reprodustivo, debido a una
alta mortalidad de corias (Tabla 4). Las causas mas importantzs de
mortalidad fuzron 1 robo de huevos por la - gaviota parda (L.
heevmanni) y la depredacién sobr2 las crias r2cién =2closionadas
Por 1a culebra falsa coralillo (L. t. nelsonid. Este fracaso

 reproductivo paraces haber sido influido por =1 vfenﬁmeno
atmosférico “€1 Nifo" gue afectéd profundamzntz a las poblacionzs

de aves marinas enp el Pacifico én 1983 (ver introducciénld.
7. CONCLUSION

Ern 21 bobe de patas azules el macho defendid. con mayor
frecuencia wun  te2rritorio poco mas grande qu2  la  hambyra. La
inversién paterna 2n la d2fensa del territorio parszce 2star mas
r2lacionada al valor raproductivo de la nidada, 2n tanto que 21
tamafo del $Srea que se defiends depende en cada momento de 1las
necesidades de 1la familia reproductiva y la presidn de intrusidn
da individums ajenos al territorio. Los intrusos vecinos vy no

vecinos representan amenazas distintas para 1la nidada.
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Tabla 4. Variacidén anual en la reproduccidn del bobo
de patas azules en Isla Isabel. Datos de las
temporadas reproductivas d= 1932, 1933 tafio de "E1
Nifin") ¥y 15984 en la misma zona de trabajo.

nidos crias crias
afio establecidos eclosionadas emplumadas
12322 382 154 103
oo {449 o4 10
1224 491 211 152
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8. APENDICES

{1-41 dias:

Permanencia de los padres en el tervitorio
(periodos de 15 minutos)

etapa de huevo,

APENDICE 1

42-71 dias:

72-126 dias:

cria movil)

etapa de cria no movil,

nidos
registrados
menos  de adad
12 horas nido (dias) macho hembra ambos

£ 173 1 40 k4 -
163 2 35 21 8

144 S 29 23 L

138 b4 [ >4 S .0

1468 ko4 38 12 1

134 10 21 29 L)

11 11 36 i1 o]

3 329 12 b 18 -
196 1S5 11 45 8

142 17 42 249 18

133 17 [v] 43 [o]

144 18 {5 2 o

E3 182 20 20 o] -
1282 21 17 35 S

213 21 43 10 S

122 21 85 11 b

138 22 24 40 14

* 239 23 0 40 -
S50 24 31 22 [3

409 25 !]2 15 ?

407 . 25 39 9 o}

132 25 45 16 13

134 26 48 13 12

4% 27 32 zZ8 i2

206 .. 29 20 29 A

2086 30 27 28 7

163 30 30 30 12

53 34 9 39 1

269 34 44 = 1

£ 88 37 25 20 -
82 37 29 20 b3

% 185 37 40 36 -
122 40 38 3 [+]

137 q1 13 40 S

142 42 33 39 24

211 142 28 26 16

428 44 40 24 16

1632 45 44 16 12

132 48 20 35 7

129 46 32 24 10



continuacion

nidos
registrados
menos de edad
12 horas nido (dias) macho hembra ambos

150 45 26 32 10

3 118 45 [} 20 -
118 47 33 20 -3

281 47 26 41 19

129 as 29 26 7

287 S1 43 20 15

412 52 32 39 24

282 54 38 30 20

428 55 39 36 26

74 56 30 31 132

429 56 24 25 2

419 56 26 1 b4

24 56 348 2 16

79 57 32 41 26

S8 57 32 39 24

287 S8 24 33 20

281 &0 36 32 19

425 63 27 39 29

35 &3 23 25 (4]

I35 65 30 32 12

2 87 &7 13 26 -
429 &7 40 33 2S5

a4 &3 29 37 19

-5 68 35 3t 1o

16 69 42 38 32

429 70 27 a4 23

425 71 33 24 20

290 73 48 40 40

429 75 36 31 i9

* 13 75 29 33 -
84 738 a7 42 41

290 72 42 39 23

103 30 b4 /40 2

146 84 34 33 9

= 74 23 6 20 -
74 89 38 10 [¢]

E 24 o1 19 k4 -
24 2 33 20 4

59 k=L 28 37 16

18 95 27 37 17

79 8 31 23 )

* 56 106 18 18 -
103 108 E4 43 2
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continuacion

nidos
registrados

menos de edad

12 horas nido (dias) macho hembra ambos
= a4 112 33 27 -
59 11S i8 a4z 12
59 128 (o] 39 [¢]
promedio 29 27 10
d.e. 13 12 10
n 26 86 86
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APENDICE 2
Frecuencia de interacciones agonisticas

{1-21 dias: etapa de huevo, 42-71 dias: etapa de cria no movil,
72-126 dias: etapa de ¢ria movil)

macho hembra
alta edad

densidad nido {dias) vecino no vecino vecino no vecino
173 1 o} 1 (o} o]

3 163 2 S 14 o S
* 134 S 1 S i 4
£ 133 9 2 (o b3 [«
* 168 9 2 10 [o) 1
* 134 10 2 3 1 3
118 11 [o] 4 (o] 1

3% 222 12 o (o] [o] 3
195 15 o] ] [o] é

142 17 '} 33 1 k<]

3% 132 17 o] [s] (s} 2
3 144 18 (o] 2 o 0
182 20 2 1 o] [o)

182 21 1 2 0o o

213 21 (o3 & (o] 3

122 21 1 7 ¢} 3

= 132 oz 1 2 5 4
3 239 23 o] (o] 0 &
. S0 24 i 14 [o] i
) 409 295 1 4 1 3
> 407 2S5 2 1 [+] 1
ES 132 25 (o] 10 0 [¢]
¥ 134 25 (o] 3 ] 1
43 27 (o] S [o] 2

3. 20& 2e 0 1 1 1
* . 206 30 (o] [o} 2 1
163 30 3 13 o 10

53 243 i & 1 1

269 34. 1 6 [o] (o]

e8 27 o 2 (o] 7

E) 82 37 1 1 0 1
. 165 37 11 2 o] 3
3 122 40 1 S [o] Lo}
137 L34 o é o 'S5

E 3 142 a2 7 37 4 2
211 32 1 16 [ b

* 425 44 2 =] (o] 3
163 - 1) S 13 2 4

132 46 o) e 1 10

129 46 Q 11 [o] o]

# 150 44 [o] 3 [o] 3
118 46 o] [¢] [} t

B B X - ‘47 (o] 0 [o] 2

»* 281 47 5 3 4 t
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continuacion

macha hembra
alta edad

dansidad nido tdias) vecino no vecino vecino no vecino
129 48 [o] 10 o o]

* 287 51 2 13 (o] 3
»* 412 52 13 1S o &
»* 282 S4 2 8 [a] 26
»” 428 55 (o] 22 1 186
74 Ss [o} 1 o q

*® 429 Ss [o} (o] . ¢} 1
3 19 S8 [o] o 2 [}
24 56 2 18 1 3

79 57 [¢] ? (o] 3

S8 57 [o] 3 o 4

»* 2B7 S8 0o 17 [o] S
% 281 &0 2 24 4 20
»* 425 . &3 17 22 2 23
55 &3 L] o] o] 3

S5 &S 0 2 o] k4

87 &7 (o] 3 [¢] L3

429 - &7 14 ) § 18 2

44 &8 (o] 33 o] 11

»* 59 &8 1 11 2 16
= 16 &89 4 14 k4 8
329 70 1S5 18 7 é

425 71 17 17 14 14

290 73 i8 15 S 14

429 75 23 24 11 19

13 7S [+] 2 [+] 2

* 84 78 9 (-3 26 2
290 79 s . 27 4 i1

103 e0 [2) 7 (o] 11

3 1& 84 8 3 [¢] 12
74 88 2 [¢] S [}

74 8% 3 i 1 S

24 .’ S 1 O [o]

249 92 & 1 q &

5% o4 3 24 2 13

18 5 o 15 1 3

7% °8 3 iz  § i7

* - 86 106 3 3 S 3
103 108 G & (o) 12

14 111 4 9 (o] b4

59 115 2 21 (o] 8

59 1286 [o] ¢} (o] 11

promedio 2.72 8.357 1.7S S5.31
d.e. 4.71 9.42 4.04 S.71
n £=79 26 86 a8




APENDICE 3

Fraecuencia de conductas de alto y balo
nivel agresivo

(1-41 dias etapa de huevo, 42-71 dias:etapa decria no movil,
72-126 dias: etapa de cria mowvil) .

macho hembra
categoria alta adad
conductual densidad nido {dias? vecino no vecino vecino no vecino
amenaza )
de pico 173 | § [ (o] [o] o]
abierto * 183 2 (4] 2 o 2
¥ 144 S o} 1 0 4
® 148 k4 4 1 (] [+
* 138 k4 2 (] 1 (o]
* 138 10 1 '3 1 2
1i8 11 o 1 L[] [o]
% 329 12 o o [o] 1
196 1S o o] o] 3
% 133 17 [+ o] [+] o]
142 17 o 11 o] 3
% 144 18 (] 2 ] (o]
182 20 [s ] ' (o] o) 4]
182 21 o] 1 o] (o]
122 21 [+ 1 o [o]
213 21 o] o] o Q
» 138 22 L] [+] 3 1
* 239 23 [+ [+] [+] 3
.80 24 o] 5 o] 1
»* 407 25 2 o] G 1
. 132 25 0 1 L] [¢]
»* 409 25 1 4 [} o
* 134 26 (o] 1 o o
43 27 0 [ e} (o]
% 206 28 L] (o] 3 (o]
2 206 30 0 o] 0O [+
163 30 0 4 o [
53 34 0 [e] H Q
2469 34 0 [¢] (o] (&}
3% 82 37 1 (4] [¢] 1
88 37 o o o 7
14S 37 o Q [s] [+)
* 122 A0 [+ 1 o o]
137 41 o i [+] [}
211 42 o 1 [+ 3
3 142 {2 o 8 1 2
»* /428 /4 1 2 0 2
. 1463 144 [ 3 (o] i
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continuacion

macho hambra
categoria alta edad —_—
conductual densidad nido (dias) vecino no vecino vecino no vecino

* 132 46 o} S ] 3
129 {46 o 2 [o] o
* 150 46 [o] [o] [o} Lo]
118 46 - - - -
118 47 (o] [o] [o] O
»* 281 47 1 i q o]
129 48 [o] 1 (o} [0}
* 287 51 [¢] 3 [o] 3
E3 412 52 1.3 q Q 2
»* 282 54 1 [+] o} 8
X 428 55 o 3 ¢ 10
24 =13 (o]} (o] 0 1
74 S6 o] [o] [ 2
% 429 56 - - - -
3 419 S6 [o] (o] (o] [o]
79 S7 o] 3 [ 3
56 57 o] o] [ 3
»* 287 58 [+ 2 (] 2
* 281 &0 [0 7 1 7
55 &3 [} o [s] 3
» 4295 63 2 & 3 7
35 &S (o) L] o 2
87 &7 1 o] [+] 3
q29 87 1 0 & 2
59 &8 o] 0 [+ S
14 &8 0 1 0 S
» 14 &9 2 1 o] 1
/429 70 3 9 1 q
425 71 3 -3 3 3
290 73 2 1S [ &
429 75 « - - - -
VR 13 7S [+ [« [+ o
5% 84 78 o [¢] 4 (o]
290 79 [+] 3 1 3
103 T 80 - o (o] o 2
* 16 84 [o] 1 [o) 2
74 8L [+ (o] [o] 0
74 8% o] 1 [o] [o]
24 21 L] [ o] o]
24 92 1 (] o] 2
59 °4 o (o] (o] 1
i8 5 [o] 1 (] 1
79 8 [+] o (o] (o]
”» 56 106 o] (o] o (¢}
103 108 [¢] i [o] 2
44 1i1 (] (o] (o} 1
S9 115 [ (o] o 1
S 126 o o [o] 2
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continuacion
marho hembra

categoria alta edad
(dias) wvecino no vecino vecino no vecino

conductual densidad nido

movimiento

de cabeza 173 i o] 1 [} [o]
de "si* 3 163 2 g ? o] 1
* 144 S 1 q o o}
3 158 b4 1 b4 1 0
3 138 . b4 [} o] (o] o]
* 1234 10 1 o o o]
118 11 [o] 3 [o] (o]

3 329 12 o [+ [¢] 1
1946 15 o] 3 (o] 3

ES 133 17 o] o] (o] 2
142 17 [o] 20 o) o]

E-3 144 18 o] (o] (o] [o]
182 20 2 1 o 0o

182 21 1 1 o] o

122 21 1 & o] 2

213 21 o & 0 3

2 138 22 1 2 2 3
3 239 23 [o] [} Q 1
50 24 1 b4 [s] [o]

F3 407 25 o o] (o] (o]
3¢ 132 25 o 7 o] [}
* 409 25 o] [o] o (o]
* 134 28 [o] 2 o e
- 43 27 (o] S o 1

3% 204 28 o] 1 o] 1
»* 206 30 0 (o] 2 1
183 30 1 =] o] 1

53 24 1 s o o

269 ) 34 1 S o] [o]

* 82 27 [o] 1 [] [o]
e8 37 (o] 3 [o] [o]

165 27 5 2 0 o]

3% 122 {40 1 4 [¢] o]
137 41 (o] S Q 1

211 4z o 15 1 3

*® 142 a2 & 23 (8] o]
3 428 44 1 3 Lo} (o]
153 48 3 10 2 2

3 132 46 [o} 3 1 [o]
129 Y3 o ® o [o]

* 150 44 o} & [s] 1
118 .73 - - - -

118 47 (e} o] [o] =4

* 281 47 2 1 [0} [}
129 48 (o] 9 [o] (o]

» 287 51 1 7 e} [o}
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continuacion

macho hembra
categoria alta edad _—
conductual densidad nido (dias) vecino no vecino vecino no vecino
* 412 S2 2 8 (o} 1
* 282 S4 1 1 o o
3* 428 55 (o} 7 1 1
24 56 2 12 (o3 2
74 56 o 1 O 1
* 429 Sé6 - - - -
3 419 56 2] o o] (o]
79 57 [s] 3 o [o]
56 S7 o) 2 o [o]
£ 287 S8 o 7 .0 1
3¢ 281 &0 2 13 1 4
55 63 [¢] o o] (3]
* 4235 63 S < 1 o
55 89 L] 2 o] [
87 &7 1 [¢] [} 3
q29 &7 S 1 1 o
3¢ 59 &8 1 8 2 11
44 &8 [s] 19 [+ 2
* 16 59 2 b4 4 4
7829 70 4 L 2 1
425 73 0 & & 2
290 73 1 2 2 [+
429 75 —- - - -
13 75 [+] 1 o] 2
* 84 78 2 1 5 2
290 79 (o] 1 o] o
103 €0 e 7 o] 3
e 16 eq 3 2 o 7
74 88 2 o] S (o]
74 &% 2 o 1 q
L 2 21 L 1 [¢] o
24 2 4 1 1 q
59 o3 3 i3 2 7
18 95 [¢] 8 1 1
7o o8 3 8 1 b4
3% 56 1046 3 2 3 2
102 108 o 3 [+ ] [
a4 111 1 2 o] 2
59 115 o] 15 (o] e
S9 124 o 0 o] 2
batido de
alas 173 1 [0} [¢] (] [ ]
* 163 2 0 2 [o] 2
* 144 S [¢] [+ 1 o
3% 163 b4 o] [¢] o 0o
3¢ 138 9 [+] [o] [o] [a)
3 124 10 ] 0 o ]

h
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continuacion

macho hembra
categoria alta edad

conducitual densidad nido (dias) wvecino no vecino vecino no vecino
118 11 [o] o [o] [¢]

3* 322 12 o] (o] 0 o]
196 15 o 1 L] (o]

2 133 L7 (] () o] o]
142 17 o o (o] [0

* 144 =1 0 Q o] [o)
182 20 [¢] [+] o] (o]

122 21 (o} Q [o] [+]

122 21 o] o] L] 1

213 21 o o o o

»* 138 22 o] [+ (o] [o]
* 239 23 (o] o [o] e}
S0 24 o] (o] o] 0

3 407 25 (o] (o] o o
* 132 25 (o] 1 o] o]
3 409 2S o (o) Lo} o
¥* 134 26 o o (o] 0
43 27 [0} o] [} 1

3 206 . 28 (o} (o] [0} [o]
3% 206 30 o] o} o] [o]
163 30 1 (o] o [e]

53 24 o] (o] o] 0

2689 34 [0} (o] o Lo

E a2 37 o] o ¢ o
88 37 o (o] (o] o]

1585 37 o] (¢} &) 1

* 122 40 [o] [+) o (]
137 41 [o] [o] L] o]

211 42 o] [o] [¢) 2

* 142 42 1 b= 0 O
* 42g f14 o] 1 [+] 0
153 4z 2 o] 0 Q

* . 132 4& (o] (o] (o] ¢
129 46 0 L) fo] G

b . 150 46 (o] o [e} [a]
118 aAs - - - -~

. 118 47 o O (o] il
3% 281 a7 0 0 C o
129 48 [o] o] 2] D

3t 287 51 o 1 ¥ O
E) 412 52 [o] 2 Q O
3% 282 54 o] 2 C (o]
3 423 55 [o] 3 [o] o]
24 56 0 ] (o] o

74 . 5& [o) o] (¢} 1

* 419 56 0 (o] o] 0
* 429 56 - - - —
79 57 O 1 o [s]
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continuacion

- macho hembra
categoria alta edad
conductual densidad nido {dias) wvecino no vecino vecino no vecino
56 57 Q [s) o] o
7 287 58 (e} 2 o} [+
3* 281 &0 [o] 2 2 (o]
SS 63 o o [o] o
E3 425 63 (o} ) [e] (o]
55 65 (¢} (o] o ]
87 &7 1 (o] [¢] 0
‘429 &7 [o4 o] 0 o
* 59 &ae o] 3 [o] [e 3
44 &8 o] 12 (o] q
3% . 16 -4 i 3 2 2
q29 : 70 o o] Q 0o
4235 71 (o4 1 o] o]
290 - 73 (o] 14 [¢] 2
429 75 - - - -
13 75 o 1 0o 1
3% 84 78 2 S (o] [o]
290 79 1 q [o] 2
. 103 80 (] (o] o 4
e 16 84 2 o] [a] 3
74 88 o] o] (o] (o]
74 89 (o] Lo) 0 1
24, 91 0 0 (o] o}
24 92 1 o 2 [+
59 4 [¢] 10 o S
18 95 0 1 (o] o
79 8 o} 4q (o] S
* 56 . 106 (8] O 2 o
103 - - 108 [s B [« I [o] | 3
a4 111 [} S ] 2
59 115 1 [ o] S
59 © 126 (o] o ; o s
golpetso de
picos 173 i o] [¢] [o] o]
* 163 2 1 1 o o]
3 144 S o] o] (o] o]
% 168 @ (o] Q 0o [e]
€ 138 b4 [o} e} (o] o]
3% 134 10 o} o] o] Q
118 11 (o] o o [o]
»* 329 12 o} o] 0 0o
196 15 o) o] (o] (o]
3 133 17 o] (o] [0} o
142 17 o} 2 1 (¢}
3€ iqa4 18 0 o] o] o]
182 20 [o] e} [¢] o]
182 21 (o) 0o o) L]



‘continusacion

macho hembra
catagoria alta edad

conductual densidad nido (dias) vecino no vecino wvacino no vecino
122 21 [o] [0 0o (o]

213 21 o] o (o] ]

= 138 22 (o] [o] [¢] [o]
3 23% 23 [o] o ] ]
50 24 (o] o o (o]

*® Q7 25 (o] 1 0 o]
3 132 25 [s] 1 o] [o]
* /09 25 [o] o 1 o
3* 124 26 [o] [o] (o] (o]
43 27 0 [o] 0 (o]

* 2046 28 (o} [s] [o] [o]
* 206 30 (o] o (o] o]
163 30 1 1 0 2

53 34 o} (o] 0 o

269 34 o o (o] (o]

* 82 37 o (¢} 0 o]
&g 37 Lo} [o] 0 [

185 37 & (o] o] 1

* 122 40 0o (o) (o] o
137 41 [+ o] o] [e]

2118 42 [o] o] (o4 2

2 142 42 [s) 1 2 o
* 42 44 o 1 (o) 1
183 44 o] o 0 o]

3 132 44 [s] 8] (o] =3
129 46 o o) 0 [o]

* 150 45 (] [¢] [¢] (o]
118 86 - - - -

& 118 47 o o] [e] [s)
* 281 a7 1 o] K o)
129 48 o] (o] o] (o)

2 287 S1 1 o] o] [o]
3 412 52 o 1 (o] o]
* 282 S4 o] S e 1i
3t 523 55 [o] =] [o] 3
24 56 [o] (o] (2] o]

74 56 (o] [o] Q O

3* 419 56 [o] [a} 2 Q
3¢ 429 56 - - - -
79 57 o] (o] o] o]

9é 57 [o] (o] Q 1

* 287 58 [o] 6 ] [s]
3 281 60 [} 2 o] i
55 &3 (o] (o] < [o]

® 425 63 1 o 4 i
35 [ 5+1 o] [o] (o) o]

287 67 (o] (o] [+] O

329 &7 é [o] 10 o]
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continuacion

macho “hembra
categoria alta edad
conductual densidad nido (dias) vecino no vecino vecino no vecino
»* 59 68 Q [o} o] e}
44 638 o o} Q (o
3* 16 69 2] [¢] 3 1
/429 70 7 LS 1 o]
425 71 10 3 & =3
290 72 11 7 1 2
429 75 - - - -
13 7S o} (] ] o
® 84 78 3 (s} 14 o]
290 79 2 ie 2 a
103 80 (o] (s} (o] 1
3* 146 24 3 o 4] (o]
74 88 [0} o] o (o]
74 89 1 o [ o]
24 21 1 [s] o] o
24 92 [¢] o o] [s]
59 L3 (o] O o] v}
18 S (o] 1 [0} o
T o8 [o] o (o] o]
* 56 106 (o] [} (o} ¢}
103 108 o [o] (o] 3
44 111 3 1 [o] 1
59 115 (o] (o] [ o]
59 126 o o] o 2
picotazo
- 173 1 .0 o o o
* 163 2 o [+ 8 Q (0]
£ 144 S o] 0 o] o3
* 168 9 o} o Lo Q
* 138 9 (o] o o] o]
* 124 10 (o] o 0 1
118 11 [s] 0 ¢ (]
» 329 12 o o o] 1
196 15 [o} (o] (o] o]
3% 133 17 o o] o] (¢}
142 17 Q (o] (] (o]
% 144 18 (o] (o} (o] [¢]
182 20 o o} (o] (]
182 21 (o] o (o] [s]
122 21 o) (o] ] o
213 21 (o] (o] (o] o]
* 13 22 o] (o] o o]
3 239 23 [o] o] o [+}
50 24 o] [o] .0 (o]
* 407 25 o o o [}
»* 132 25 0 o] [+ ©
»* /09 25 o} o 0 4
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continuacion

macho hembra
categoria alta edad
conductual densidad nido (dias) wvecino no vecino vecino no vecino
* 134 26 [¢] [¢] (o] 1
43 27 o o) o] o]
* 206 28 o (o] o o
2* 206 30 (o] (o] o] o]
163 30 o] o o [o]
53 24 o] 0 o o]
269 34 o 1 o] [o3
ES 82 37 o] o] o o
88 37 o] o o o
165 37 o] (o] (o] 1
2 122 30 (o] [¢] (o] (o]
137 41 o (o] o o
211 a2 (o] [o] (o] 1
3% 142 42 o] 1 o] o |
* 428 44 o] (o} (o] (o]
163 73 (] o [s] 1
E 132 46 4] 0 (o] i
129 46 (o] [+] o o]
2 150 45 o o o [o]
112 s - - - -
118 47 o] 1 o o
* 281 47 1 o o 1
129 48 o (o] 0 [o]
* 287 51 o 2 [¢] o]
2 q412 52 4 o] o] o]
2 282 54 (o] 1 [o] S
* 438 35 o] o] (o] 2
24 56 [o] (o) (o] (] N
. 74 Sk 0 o o c B
S 819 56 0 [ L1} [}
3* 118 S6 - - - -
79 57 (o] 1 o [o}
56 57 [o] O . 0 [}
* 287 58 [o] 1 o e
€ 281 80 o [¢] o} 3
55 63 o) [o] o G
* 425 63 b4 1 Q 15
SS 685 [o} (o] o o}
87 &7 [o] o o] (o]
429 &7 2 o] 1 (o]
3 59 - 68 o (o] [o] [e]
44 &3 (o] (o] [o] o}
¥* 146 &9 [o] o] [o] (o]
429 70 2 7 2 [o}
425 71 S [o] (o] [o}
290 73 3 7 2 q
429 75 - - - -
13 75 (o] 0 (o] o
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contimzacion

macho hembra
categoria alta edad

conductual densidad nido (dias) wvecino no vecino vecino no vecino

E] 84 78 2 O 2 Q

290 79 2 (o] 1 2

103 80 [o] [} (o] 1

E 146 84 0o [o] (o] [¢]

74 88 [o] o (o] o]

74 389 o} o o (¢}

24 1 o] (o] [o] [¢]

24 2 o [} 1 [+

59 4 (o] 1 (o] (o]

18 95 (o] 1 [s] Lo}

7 98 [o] (o] e} o]

3 56 106 o 1 Lo} 1

103 108 o] 2 o 8]

44 111 o o o] 1

59 115 1 o] [o] [o]

59 126 [¢] (o] o] 1
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APENDICE 4
Promedio del radio del territorio (m)

(1-41 dias: e2tapa de huevo, 42-71 dias: etapa de cria no movil,
72—-126 dias: etapa de cria movil)

macho hembra

alta edad promedioc
dansidad nido (dias) vecino no vesino vecino no vecino por nido
173.00 1.00 0.00 1.00 0.00 0.00 1.00

2¢ 153.00 2.00 0.90 0.99 0.00 1.96 1.17
3 144,00 S.00 2.00 1.54 1.50 0.58 1.22
E 138.060 ¥.00 0.50 0.00 1.20 0.00 0.73
3 168.00 .00 1.10 1.74 0.00 0.70 1.56
3 134.00 10.00 0.85 0.350 0.50 0.65 c.82
118.00 11.00 Q.00 1.57 0.00 1.80 1.51

= 329.00 12.00 0. 00 0.00 0.00 0.53 0.53
196,00 15.00 0.00 2.73 0,00 2.85 2.80

142,00 17.00 0. 00 0.95 1.10 0.77 0.93

E 132.00 17.00 o.00 0.00 0.00 1.20 1.20
3E 144.00 18.00 O.00 0.40 G.00 0. 00 .40
182.00 20.00 1.50 2.20 0.00 0.00 1.73

i82. 00 21,00 1.50 1.20 0.0Q0 C. 00 1.30

213.00 21.00 o. 00 2.06 G, 0¢ 1.72 1.95

122.00 21.00 0.40 1.95 0.00 1,90 1.79

3% 138.00 22.00 1.80 3.86 2.22 Q.72 2.10
3% 239.00 23.00 0.00 0.090 0.00 1.55 1.55
50.00 24.00 2.30 1.12 0.00 0.50 1.15

* 409.00 25.00 1.10 1.37 1.20 1.13 1.24
3% 407.00 25.00 0.350 0.70 0.00 0.50 Q.57
3€ 132.00 25.00 0.00 1.390 0.00 0.00 1.30
3¢ 124.00 26.00 0.00 Q. K5 0,00 0.20 c.72
43.00 27.00 0.00 2.44 0.00 2.50 2.74

E 204.00 28.00 0.00 3.00 G.50 1.50C 1.68

b 2046.00 30.00 0.00 0.00 2.55 2.00 2.3
163,00 30.C0 L.70 0.24 Q.00 0,.85 0.949

=2.00 24.00 3.00 1,37 1.00 1.10 1.48

2569.00 24.00 1.80 0,38 0.00 Q.00 1.01%

8£.00 37.00 0.00 &.30 0.00 .45 2.90

3¢ 82.00 37.00 0.30 0,60 0.00 Q.70 Cc. 79
165.00 37.00 2.472 2,95 .00 2.50 z.S0

* 122.00 40.00 .00 1.52 0,00 0.00 1.33
137.00 41 .00 0.Q0 1.22 0.00C 1.32 1,24

E3 142.00 42.00 1.44 1.3%2 1.32 0. 50 .31
211.00 42.00 2.70 1.8% Q.00 0.4a3 1.43

3 428.00 44,00 1.15 1.46 Q.00 0.28 1.14
1632.00 45.00 1.42 1.54 2-10 1.25 1.31

* 122.00 446.00 Q.00 1.03 1.30 . 4% 0,77
129.00 46.00 0.00 1.76 0. 00 0.00 1.76

3 150.00 46.00 0.00 2.32 0.00 1.5¢ 2.20
112.00 45.00 .00 Q.00 0. 00 2.70 2.790

118.00 47.00 0.00 0. 00 Q.00 3.20 3.20

* 281 .00 47 .00 1.26 0.93 0. 42 .20 0.895
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continuacion

macho hembra
alta adad promsdio.
densidad nido tdias) vecino no vecino vecino no vecino por nido
i29.00 48.00 0.00 1.78 0.00 0.00 1.7
2 287.00 51.00 0.50 0.99 0.00 0.560 0.87
2 412.060 52,00 0.58 0.76 0.00 0.72 0.68
3 282.00 S54.00 1.00 0.66 0.00 0. 46 0.53
E] 428.00 55.00 0.00 0.98 1.00 0.44 1.04
74.00 S56.00 0.00 2.50 0.00 2.28 2.32
3 429.00 S56.00 0.00 0,00 0.00 1.20 1.20
E3 419.00 S6.00 0.00 0.00 0.80 0.00 0.80
24.00 S56.00 1.76 2.14 2.50 1.70 2.06
79.00 57.00 0.00 1.39 0.00 1.63 1.4S
56.00 57.00 0.00 1.73 0.00 1.50 1.59
* 287.00 58.00 0.00 1.45 Q.00 0.84 1.31
3% 281 .00 60.00 1.45 1.08 0.73 0.57 0.8S
% 425.00 63.00 0.45 0. 96 0.56 0. 44 0.61
55.00 63.00 . 0.00 0. 00 0.00 1.00 1.00
55.00 65.00 0.00 3.50 0.00 2.00 2.27
87.00 &7.00 0.00 3.00 0.00 2.33 2,55
429.00 &7.00 0,69 1.10 0.78 0.5S 0.72
44.00 68.00 0.00 2.22 0.00 1.74 2.10
3z 59.00 &68.00 2.50 2.43 2.10 1.32 1.82
E . 16.00 &£9.00 1.32 1.77 1.48 2.05 1.71
429.00 70.00 0.57 1.01 0.58 0,92 0.78
425.00 71.00 0.53 0.87 0.80 0.68 0.7%
290.00 73.00 1.07 1.05 0.86 1.04 1.09
429.00 75.00 0.52 1.90 0.43 0.84 0.70
13.00 75.00 0.00 1.70 0. 00 1.30 1.46
3 84.00 78.00 0.81 1.83 0.63 1.35 0.86
290.00 79.00 1.10 1.43 0.83 0.80 1.19
103. 00 80.00 0.00 1.06 0.00 1.07 1.07
* 16.00 84.00 2.33 2.00 0.00 1.885 1.93
74.00 8g. 00 2.7S 0.00 2.84 0.00 2.80
74.00 89.00 1.932 1.20 1.50 1.98 1.83
24.00 91.00 3.04 7.00 0.00 0.00 3.70
24.00 F2.C0 2.58 2.30 2.53 3.72 2.95
59.00 24.00 1.56 2.01 1.80 2.07 1.97
18.00 °5.00 0.00 2.87 2.00 2.17 3.43
7%9.00 98.00 2.10 2.18 2.00 2.38 2.27
* S6.00 106.00 2.03 4.03 2.90 2.03 2.98
103.00 108.00 0.00 1.55 Q.00 1.50 1.51
14.00 111.00 2.12 2.54 0.00 4.87 2.34
59.00 115.00 3.90 3.44 0.00 3.08 3.37
S59.00 126.00 0.00 0. 00" a.00 1.94 1.94
prompedio 0. &1 1.55 0.52 1.21 1.58
d.e. 0.94 1.25 O.81 Q.98 &.82
n 86.00 86.00 286.00 86.00 86.00
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