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ABSTRACT
Mating outside of the pair bond is widespread in socially monogamous bird species and
represents an arena for sexual conflict over copulations and patemity of offspring.
Sexual conflicts are inevitable since males and females differ in the costs and benefits of
mating with one other. Pairbonded males and females frequently copulate with other
individuals resulting in sperm competition for females fertilisation. The battle for females
is seen as waged by the sperm of multiple males rather than occurring solely before
mating takes place. This view of multiple mating has greatly increased our understanding
of why males mate frequently with the same female, as well other adaptations such as
mate guarding by males to avoid female infidelity or the develop of special genital
structure in females for controlling inseminations.

In the colonial blue-footed booby (Sufa nebouxii), | investigated the influence of
demographic and social variables over mating tactics in bonded males and females.
Particularly, | analysed the influence of breeding synchrony in different densities of
bonded pairs over the extra-pair behaviour of both sexes (courtship and copulations), and
over the mate guarding by males. In colenial birds clustering and breeding synchrony has
been suggested as factors that affect male and female copulations patterns. By
continuously observing marked birds in areas with variable number of synchronic
neighbours, it was recorded all within-pair and extra-pair copulations, and their timing in
relation to the female’s fertile period, as well as courtship, and nest attendance.
Reproductive synchrony did limit the opportunities for males to engage in extra-pair
copulations (EPCs); presumably males face a trade-off between guarding their own fertile

partner and performing extra-pair behaviour. Additionally, clustering did promote extra-




pair behaviour for both sexes, probably because it enhanced possibilities to mate with
synchronic neighbours. A number of individual social factors may modulate mating
behaviour in both sexes. Nevertheless, neither reproductive experience nor reproductive
success of males enhanced their success as an extra-pair mate with females neighbours.
Finally males’ certainty of their paternity (an individual’s assessment of its relatedness to
offspring) also affects individual mating tactics. By removing males from their female
before (control males) and during their supposed fertile period (experimental males), |
analysed the effect of increased risk of cuckoldry on male parental investment in eggs.
41% of experimental males expelled the first-laid egg from the nest, whereas no control
male did so. Apparently, male boobies drastically reduce parental investment in eggs

with a presumed elevated probability of extra-pair fertilisation by destroying them.




RESUMEN

Los apareamientos extra-pareja son comunes en especies de aves socialmente
monégamas, lo que trae como consecuencia conflictos de interés entre los sexos por la
fertilizacion y la paternidad de los crios. Los conflictos de interés son inevitables
suponiendo que ambos sexos difieren en lo que ganan o pierden por determinados
apareamientos. Las hembras al aparearse con mas de un macho (su consorte y otro
macho) promueven la competencia espermatica entre machos por su fecundacién. Dada
la posibilidad de competencia espermatica, es facil entender porque los machos copulan
frecuentemente con la misma hembra, asi como otras adaptaciones como el resguardo
de pareja para evitar la infidelidad de la hembra, o bien, el desarrollo de estructuras para
almacenar espermatozoides en el tracto de las hembras que las posibilita para controlar
su fecundacion.

En el ave colonial bobo de patas azules (Sula nebouxii), investigué la influencia
de variables demograficas y sociales en las tacticas de apareamiento de ambos sexos.
Particularmente, analicé la influencia de la sincronia reproductiva entre parejas vecinas
sobre el comportamiento sexual extra-pareja de machos y hembras, y sobre el resquardo
de pareja por e macho. Ademas analicé la influencia del éxito reproductivo de los
machos en su éxito en copular con hembras vecinas, y la influencia de la certeza de
paternidad del macho (percepcion de patemidad) en su inversién paterna en la puesta.
En aves coloniales se ha sugerido que la sincronia reproductiva entre vecinos cercanos
promueve |las copulas extra-pareja. En areas de parejas vecinas sincronicas y de
densidad variable, se registré las frecuencias de cortejo y de cdpulas extra-pareja de
ambos sexos, y los patrones de resguardo de pareja por los machos (cortejo y copulas
con la consorte). Todas las aves registradas estuvieron anilladas. La actividad extra-
pareja por ambos sexos aumento al incrementarse el numero de vecinos sincrénicos del
sexo opuesto. Sin embargo, la sincronia reproductiva limité la oportunidad para los
machos de cortejar y copular extra-pareja durante el supuesto periodo fértil de su
consorte (los 5 dias previos a la puesta), ya que en éste periodo aparentemente la
resguardaron. Por otro lado, factores como el éxito reproductivo de los machos no se
correlacionaron con su éxito para copular extra-pareja con las hembras vecinas. Aunque
la certeza de paternidad fue un factor social determinante en la inversion patemna en el
primer huevo puesto por la consorte. Se removieron de su hembra a 17 machos
experimentales (durante el supuesto periodo fértil) y a 17 machos control (antes de!
supuesto periodo fértil), y el 41% de los machos experimentales eliminaron el primer
huevo de su consorte sin incubarlo. Aparentemente los machos redujeron drasticamente
la inversion parental del huevo que presumiblemente tuvo elevada probabilidad de haber
sido fertilizado por un macho vecino.




INTRODUCCION GENERAL

La variedad de sistemas de apareamiento encontrados en la naturaleza es uno de ios
aspectos mas intrigantes de la conducta animal. Gran parte de ésta diversidad esta
siendo entendida actualmente bajo el paradigma de que los sistemas de apareamiento
son el reflejo de la conducta de los individuos compitiendo para maximizar su éxito
reproductivo (Davies 1992). El conocimiento reciente de la evolucién de los sistemas de
apareamiento se basa en el analisis de |as asociaciones sociales y genéticas entre
machos y hembras en diferentes condiciones ecoldgicas (Thornhill y Alcock 1983;
Clutton-Brock 1991; Davies 1991). Partiendo de lo anterior, ahora se sabe que los lazos
de pareja macho-hembra no siempre reflejan las combinaciones de apareamiento ni de
parentesco entre individuos (Gowaty 1985). Por ejemplo, en muchas especies de aves,
un macho y una hembra forman una pareja social para la crianza, y en la misma
temporada reproductiva ambos sexos pueden copular con individuos extra ademas de su
pareja social (revision de Birkhead y Meller 1992). Como consecuencia de lo anterior, en
especies de aves con cuidado biparental (el 80% de todas las especies, Lack 1968), se
reportan proporciones de nidadas con mas de un padre que varian de 0% a 89% en las
poblaciones (Birkhead y Maller 1992; Gowaty 1996). Esta variacién refleja diferencias
individuales de comportamiento y diferencias especificas del ambiente. Esto es, el
sistema de apareamiento de una poblacion es el reflejo de las tacticas reproductivas de
los individuos, machos y hembras, bajo las restricciones de su ambiente.

A pesar de que los sistemas de apareamiento en aves han sido muy estudiados,

todavia faltan datos sobre los factores ecolégicos que influyen en las tacticas de




apareamiento de los individuos, y de cual es el sexo que controla el apareamiento. Por
ejemplo, se sugiere que la sincronia limita la oportunidad de "buscar” cépulas extra-
pareja en los machos. Se argumenta que los machos deberian resguardar a su pareja
social durante su periodo fértil para evitar que otro macho parasite su inversion paterma y
asi proteger su paternidad (Parker 1970, 1974). Sitodas las hembras de la vecindad son
fértiles alrededor de las mismas fechas, los machos apareados tendrian poca
oportunidad de obtener copulas extra-pareja fuera del periodo fértil de su pareja
(Westneat et al. 1990). Este argumento es comparable con la hipotesis de Emlen y
Oring (1977) que propone que |la anidacion sincrénica conduce a un sistema socialmente
mondgamo: si las hembras anidan sincrénicas, se reduce el potencial de los machos de
monopolizar a multiples hembras. Por el contrario, Stutchbury y Morton (1995) sugieren
que la anidacién sincrénica incrementa en los individuos de ambos sexos la oportunidad
para copular extra-pareja. Desde el punto de vista del macho, los beneficios de “buscar’
copulas extra-pareja seran mas altos cuando la competencia entre ellos por acceder a
hembras sea menos intensa debido a que varias son fertiles alrededor de las mismas
fechas. Desde el punto de vista de la hembra, si ésta se beneficia por copular extra-
pareja con machos de alta calidad, entonces la anidacién densa y sincrénica le ofrece la
oportunidad para evaluar a mas de un macho simultaneamente mediante comparacion
directa (Wagner 1992).

Otro factor que influye en las tacticas de apareamiento de los individuos es |a
calidad de la pareja social relativa a la de los individuos con los que potencialmente se
puede copular extra-pareja o formar otro enlace de pareja. De hecho, se sugiere que la
evolucion de las copulas extra-pareja descansa en la existencia de variacién en la

calidad de los individuos de la poblacion y en la existencia de competencia intrasexual



por parejas (Choudhury 1995). La competencia por pareja junto con limitaciones de la
ecolégica reproductiva, o de habilidades cognoscitivas para discriminar entre
alternativas, restringe a los individuos a apareamientos suboptimos (Melier 1992;
Choudhury 1995). Los individuos forzados por su situacién particular a una posicion
reproductiva subdptima pueden mejorarla atraves de copular extra-pareja con individuos
de mayor calidad que su pareja. Esto podria ser particularmente cierto en especies
donde las oportunidades de cambiar de pareja o de divorciarse son limitadas por la falta
de parejas vacantes. Por ejemplo, en especies marinas con dispersion limitada, fidelidad
a la pareja para la crianza, y con baja mortalidad de adultos (Westneat 1990), o donde
se requiera la inversion parental de ambos adultos durante toda la temporada
reproductiva.

La certeza de patemidad, es decir, la probabilidad de paternidad o la percepcidn
de patemidad de acuerdo a determinado contexto (Swagemeyer y Mock 1995), podria
afectar las tacticas de apareamiento en ambos sexos. En la mayoria de las especies de
aves, los machos proveen extensivo cuidado paterno (Lack 1968). La cantidad de
cuidado paterno dependera del valor que tiene la nidada para el macho y de la cantidad
de cuidado que provee la pareja. El valor de la nidada esta influenciada directamente
por el parentesco entre las crias y el macho (Trivers 1972). La relacion entre la certeza
de patemidad e inversion patema ha atraido considerable atencion para estudios
empiricos (Meller 1988; Davies 1992). Por ejemplo, experimentos en los que se reduce
la certeza de patemidad separando al macho de la hembra en periodos criticos para su
resguardo y en los que se miden las tacticas reproductivas de ambos sexos previas y
posteriores a la puesta. Particularmente se mide la intensidad de las conductas intra y

extra-pareja de los machos relativos al periodo fértil de las hembras, y la inversion




paterna en alimentacién y defensa de las crias. También experimentos naturales en los
que se miden las tacticas de apareamiento de los machos cuya pareja tuvo diferente
grado de promiscuidad.

El presente trabajo anzliza el efecto de tres variables aparentemente
determinantes en las tacticas de apareamiento cbservadas en la naturaleza en los
individuos de ambos sexos. Particularmente se determina el efecto de la sincronia
reproductiva entre vecinos, la calidad de los machos, y de la certeza de paternidad en las
tacticas de apareamiento de ambos sexos del bobo de patas azules Sula nebouxii. El
trabajo se divide en tres capitulos, cada uno de los cuales investiga el efecto de una de
las variables mencionadas. Lo anterior se logré mediante una aproximacion de métodos
que implico la observacién, manipulacién y registro conductual de aves marcadas. El
bobo de patas azules que anida en Isla Isabel, @s una especie ideal para esta
investigacién, ya que (1) anida colonialmente lo que facilita la observacién conductual de
varios individuos vecinos simultaneamente, (2) se tienen marcados a los adultos desde
hace 17 afos, por lo que las aves se reconocen individualmente, (3) se cuenta con una
base de datos sobre la historia de vida de los individuos marcados, por lo que se conoce
el éxito reproductivo de las parejas, (4) son faciimente manipulables, por lo que se
pueden atrapar y mantener en cautiverio sin sufrir dafo y sin que abandonen la crianza
y, (5) un estudio previo describié en detalle los patrones conductuales intra y extra-pareja
previo a la puesta en machos y hembras apareados (Osorio-Beristain y Drummond
1998), lo que permitid poner a prueba predicciones especificas sobre las tacticas
reproductivas de ambos sexos en periodos particulares relativos al ciclo reproductivo de

las hembras.




Sistema de apareamiento del bobo de patas azules (Sula nebouxii)

El bobo de patas azules es una especie potencialmente interesante para examinar los
conflictos sexuales sobre los apareamientos (Osorio-Beristain y Drummond 1998). Las
hembras son 32% mas grandes y pesadas que 1os machos (Castillo y Chavez-Peon
1983; Nelson 1978), lo que les da ventaja fisica para controlar el acceso sexual y la
paternidad de los crios (Osorio-Beristain y Drummond 1998). Las hembras ponen de 1a
3 huevos sobre la arena, a intervalos de aproximadamente 4-5 dias (Castillo y Chavez-
Pedn 1983; Nelson 1978). En el periodo reproductivo previo a las puestas, cada sexo
divide su tiempo entre presumibles viajes de forrajeo que se van haciendo mas cortos
conforme se acerca el inicio de las puestas en el ciclo de cada pareja, hasta que ambos
sexos coinciden durante la mayor parte del dia en el sitic de anidacion. Las ausencias
acumuladas durante el dia van de 6.3 h entre 20 y 15 dias antes de la puesta, a2.8 h
durante los 5 dias previos a la puesta, y en las hembras van de 6.6 h a 3.4 h durante los
mismos periodos (QOsorio-Beristain y Drummond 1998). Observaciones continuas de
aves marcadas individualmente en zonas de alta densidad (0.03 nidos/m2) reportaron
que durante los 5 dias previos a la puesta, los machos permanecen mas tiempo en el
sitio de anidacién cortejando con su pareja social que en cualquier otro periodo previo a
su puesta (Osorio-Beristain y Drummond 1998). Las parejas copulan en promedio desde
29 dias antes del inicio de su puesta (n=13 parejas) y esta actividad es maxima durante
los 5 dias previos a esta (X=1.7 cdpulas/dia), en éste periodo concentran el 38.2% del

total de cépulas antes de la puesta (X=23.6 cépulas).
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El periodo fértil de los bobos y de la mayoria de las aves es desconocido (Osorio-
Beristain y Drummond 1998; Birkhead y Maller 1992). Sin embargo, la ovulacion y la
fertilizacion del segundo y tercer huevo en los bobos probablemente ocurre 1-5 dias
antes de su puesta, asumiendo intervalos entre puestas de 5 dias (Drummond et al.
1986); es entonces probable que los primeros huevos sean fertilizados 1-5 dias antes de
ser puestos. Probablemente las hembras de los bobos sean fértiles 1-5 dias antes de la
puesta de cada huevo mas un periodo previo no especifico que podria durar varias
semanas, pues aparentemente las hembras guardan espermatozoides viables dentro de
su tracto (Osorio-Beristain datos no publicados; revisién sobre aimacén de esperma en
aves marinas en Birkhead y Maller 1992).

En ambos sexos existen dos morfos de individuos, machos y hembras fieles e
infieles a su pareja social (Osorio-Beristain y Drummond 1998). Las hembras
promiscuas copulan con 1-2 machos vecinos apareados (con nido ubicado a menos de
15 m de distancia) y con un rango amplio en la frecuencia de copulas extra-pareja (de 1-
21 copulas, X=6.7, n=7 promiscuas de 13 hembras observadas). Los machos
promiscuos copulan con 1-3 hembras vecinas apareadas, y el rango en la frecuencia de
copulas extra-pareja, es también amplio (1-20 copulas, X=4.9, n=7 promiscuos de 13
machos observados). Todas las cépulas extra-pareja en ambos sexos ocurren antes de
la puesta del primer huevo, aunque las hembras aumentan su frecuencia conforme se
acerca su puesta y su fertilidad aumenta y los machos concentran esta actividad entre
los dias 5-15 antes de la puesta de su pareja social y la disminuyen justo cuando su

hembra esta préxima a iniciar la puestas (5 dias antes de poner).
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Tacticas de apareamiento de ambos sexos (en Osoric-Beristain y Drummond
1998). Los machos persiguen una estrategia mixta para aparearse que aparentemente
involucra la busqueda de copulas con hembras vecinas siempre y cuando, su intensidad
no disminuya su paternidad en su propio nido (cf Meller 1994). Los machos aumentan la
probabilidad de patermidad resguardando a su hembra cuando aparentemente es mas
fertil. El resguardo de pareja involucra permanencia del macho en el sitio de anidacion y
cortejo intra-pareja durante casi todo el dia (que es el periodo de actividad en estas aves
diurnas), teniendo el efecto en las hembras de disminuir su actividad extra-pareja. Los
machos de otras aves coloniales tienden a incrementar su presencia en el sitio de
anidacion conforme se aproxima la puesta en su hembra (p. ej., Birkhead et al. 1985;
Hatch 1987), io que se ha interpretado al igual que en bobos como conductas de
resguardo de pareja. Extrafiamente, los machos no interfieren agresivamente en [as
copulas extra-pareja que su pareja social realiza en su presencia, como es comun en
numerosas aves coloniales como Bubulcus ibis, Eudocimus albus, Platalea leucorodia y
Alca forda (Aguilera y Alvarez 1989; Frederick 1987; Mckilligan 1990; Wagner 1992).
Las hembras buscan copulas extra-pareja al maximo cuando su fertilidad aparentemente
es mayor, y copulan cooperando con el macho, ya que existe cortejo mutuo antes de
cada copula y el macho no forza agresivamente a la hembra para copular, como ocurre
en otras aves (revision en Birkhead y Meller 1992). Sin embargo, las hembras evitan
copular con un macho extra en presencia del propio, probablemente evitando la
desercién o disminucién en la inversion paterna de su pareja social, como efecto de

incertidumbre de paternidad (Trivers 1972; cf Gladstone 1979; Gowaty 1995).
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TActicas de apareamiento: predicciones para ambos sexos

Los machos que anidan en colonias presumiblemente tienen alto riesgo de ser
parasitados en su paternidad si su pareja social copula extra-pareja. La actividad extra-
pareja se facilita al aumentar la densidad de parejas (Westneat et al. 1990}, por lo que
los machos deberian prevenir las inseminaciones de sus rivales resguardando a su
pareja siempre que sea posible (Beecher y Beecher 1979). En aves marinas el macho
es limitado por sus viajes de forrajeo para resquardar a su hembra social durante todo su
periodo fértil, por lo que se espera alta frecuencia de cépulas intra-pareja durante el
periodo que la hembra es mas fertilizable. Los patrones de resguardo de pareja y de
cbdpulas intra-pareja encontrado en los bobos de patas azules sugieren que ios machos
probablemente aseguran su paternidad.

Particularmente me interesé conocer cuales son las tacticas utilizadas por ambos
sexos para aparearse dependiendo de su contexto ecologico individual. Fue de mi
interés probar si la densidad de parejas sincronicas en la reproduccion (con
sobrelapamiento de al menos 1 de los 10 dias previo a la puesta) aumenta la actividad
extra-pareja de ambos sexos. Se predijo mayor proporcion de individuos infieles y
aumento de las tasas de cortejo y de copulas extra-pareja de éstos al incrementarse la
oferta de aves vecinas sincronicas. Independientemente de la oferta de hembras
vecinas, durante el supuesto periodo fértil de la consorte se espera que los machos la
resguarden y que disminuyan la conducta extra-pareja. Se predijo aumento del

resguardo de pareja por el macho (tasas de cortejo y de copulas con la consorte)

13




conforme aumenta la densidad de vecinos sincrénicos. Se predijo que la actividad extra-
pareja de las hembras estuviera limitada por el resguardo de su consorte.

Las hembras al copular con mas de un mache favorecen la ocurrencia de
competencia de los espermatozoides de los diferentes machos por fecundaria (Parker
1970, 1974). Sin embargo, la inclinacién de las hembras para copular extra-pareja es
poco clara debido a que no se espera que éstas incrementen su fecundidad adquiriendo
machos extra (Birkhead y Mgaller 1992). Se sugiere que las hembras que copulan con
mas de un macho podrian obtener beneficios indirectos si son fertilizadas por un macho
de mayor calidad genética que su pareja social (revisidn de Birkhead y Maller 1992). Las
hembras promiscuas de bobo de patas azules aparentemente obtienen beneficios
indirectos por copular extra-pareja, pues a diferencia de otras aves que reciben del
macho extra, alimento o cuidado para sus crios, éstas presumiblemente sélo reciben
semen. Se probo si las hembras que copulan extra-pareja, lo hacen con machos de
mayor calidad que el propio: comparé la intensidad del cortejo, y el éxito reproductivo
entre los machos con los que cortejan las hembras.

A pesar de que las hembras ejercen el control sobre las copulas, podrian tener
menos libertad para copular extra-pareja debido a que la presencia de la pareja social
inhibe su ocurrencia. Fue de mi interés probar si este control parcial sobre la ocurrencia
de las copulas por los machos afecta su contribucién en el cuidado parental. En los
machos se sugiere inversion paterna dependiente de |a certeza de paternidad medida
como la probabilidad de paternidad o la percepcién de paternidad (Trivers 1972;

Swagemeyer y Mock 1893).
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I. EFECTO DE LA SINCRONIA REPRODUCTIVA ENTRE VECINOS EN LAS
TACTICAS DE APAREAMIENTO DE AMBOS SEXOS DEL
PAJARO BOBO DE PATAS AZULES

Resumen

La actividad extra-pareja (cortejo y copulas) ocurre aproximadamente en el 50% de
las parejas, que anidan en alta densidad en la colonia, del bobo de patas azules (Sula
nebouxii). Para probar la suposicion tedrica que la sincronia reproductiva entre
vecinos promueve la actividad extra-pareja de los individuos, se examiné si las
proporciones de machos y de hembras infieles (de 32 parejas focales), y las tasas de
cortejo y de cépulas extra-pareja en ambos sexos varian dependiendo del numero de
parejas vecinas sincronicas. Adicionalmente, para detectar si las tacticas de
apareamiento intra y extra-pareja de ambos sexos varian dependiendo de! periodo
reproductivo de las hembras, se analizé la conducta de cortejo y copulas en dos
periodos reproductivos relevantes para la inseminacién de las hembras, y criticos para
los machos en el resguardo de su pareja social: el supuesto periodo fértil (los 5 dias
previos a su puesta =SPF) y antes de éste periodo {del dia -6 al -10 previos a la
puesta). La proporcion de machos infieles se correlacioné positiva y
significativamente con el numero de vecinas sincronicas. No se detectd variacion de
la proporcién de hembras infieles dependiente del nimero de vecinos sincronicos.
Antes del SPF de la hembra consorte, los machos infieles (18/32 machos)
aumentaron la tasa de cortejo extra-pareja al incrementarse el nimero de vecinas
sincronicas y, durante el SPF no hubo incremento de esta tasa. En el SPF los
machos focales aumentaron la tasa de cortejo intra-pareja (resguardo de pareja)
dependiendo del nimero de vecinos sincrénicos (rivales potenciales), mientras que
antes del SPF, este resguardo de pareja no aumenté dependiendo del nimero de
rivales potenciales. Los machos no aumentaron la tasa de cépulas al incrementarse
el nimero de vecinas sincronicas (copulas extra-pareja), o el niumero de rivales
potenciales (cépulas intra-pareja) en ningun periodo analizado. Las hembras infieles
(19/32 hembras) antes del SPF, aumentaron las tasas de cortejo y de copulas extra-
pareja al incrementarse el nimero de machos sincrénicos, y éste incremento en la
conducta extra-pareja no ocurrié durante el SPF. La sincronia reproductiva entre
vecinos promueve en ambos sexos la actividad extra-pareja. Sin embargo, los machos
se encuentran limitados en esta actividad por resguardar a sus consortes durante el
SPF, mientras que, las hembras se encuentran limitadas justo por el resguardo
ejercido por su pareja. Se evidencio que las tacticas de apareamiento de ambos
sexos dependen de la interrelacion de variables ecoldgicas como la sincronia de
anidacion entre vecinos.
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INTRODUCCION

La variacién en la frecuencia de copulas extra-pareja es substancial entre individuos,
entre poblaciones y entre especies (Westneat y Webster 1994; Gowaty 1996).
Aunque algunos patrones emergen de los datos empiricos (p. ej., Westneat y
Sherman 1997), la influencia de variables ecoldgicas y demograficas sobre la
variacion en los patrones de copulas extra-pareja todavia esta pobremente entendida
(Ims 1990; Kempenaers 1997).

La sincronia reproductiva se ha sugerido como una de las variables que
explica la variacion en la frecuencia de las copulas extra-pareja, aunque su efecto en
la conducta del individuo es controversial. La sincronia deberia influir en los
apareamientos extra-pareja si ésta afecta la abilidad de los machos y de las hembras
para maximizar sus intereses de apareamientos intra-pareja (Yezerinac y
Wheatherhead 1997). Por ejemplo, los machos durante el periodo fértil de su
consorte deberian resguardaria para evitar que otro macho la insemine, y concentrar
su actividad extra-pareja cuando el riesgo de perder la paternidad de su nidada sea
minimo (Birkhead y Moller 1992). Si los machos se aparean con otras hembras sélo
cuando su consorte no es fértil, entonces el incremento en la sincronia reproductiva
podria reducir el numero de machos extra potenciales para las hembras y declinar la
incidencia de cdpulas extra-pareja de ambos sexos (Birkhead y Biggins 1987).
Alternativamente, la sincronia reproductiva podria facilitar la interacciones sexuales
entre vecinos debido a que concentra a individuos de ambos sexos en arenas para la
reproduccion (revisién de Birkhead y Meller 1993).

Los machos en aves coloniales tienen un riesgo alto de perder la paternidad

de su nidada por la actividad extra-pareja de su consorte. Presumiblemente la
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anidacion gregaria y sincrénica caracteristica en individuos coloniales les facilita
copular extra-pareja (Westneat et al. 1990; Birkhead y Meller 1992; Stutchbury et al.
1994; Gowaty 1996).

En el bobo de patas azules (Sula nebouxii ) que anida en colonias, examiné si
la sincronia reproductiva de 32 parejas con sus parejas vecinas en un radio de 15 m,
favorece la actividad extra-pareja de ambos sexos. Observaciones previas reportaron
que las interacciones sexuales extra-pareja ocurren entre vecinos dentro de radios de
15 m (Osorio-Beristain y Drummond 1998). Las aves anidan en parches de parejas
sincrénicas, aunque sin existir una sincronia extrema, es decir no todas las hembras
del parche inician la puesta al mismo tiempo (Obs. per.). Investigué la relacion entre
la proporcion de individuos infieles y el nimero de parejas vecinas sincronicas. En
ambos sexos examiné la relacién entre las tasas de cortejo y de cépulas extra-pareja
y el nimero de vecinos sincronicos. Asi mismo examiné las tasas de cortejo y de
coépulas de los machos con su consorte y el nimero de machos vecinos sincrénicos (o
machos rivales potenciales). Las conductas investigadas se analizaron en dos
periodos reproductivos previos a la puesta de cada hembra focal: del dia 6 al 10y los
5 dias previos a la puesta. Registros previos concluyeron que el periodo de 5 dias
previo a la puesta de cada hembra parece clave para la competencia espermatica ya
que es cuando ocurre la tasa pico de copulas extra-pareja de las hembras y cuando el
macho resguarda a su consorte con mayor intensidad (permanencia en el area
reproductiva en combinacién con el cortejo mutuo y las copulas) (Osorio-Beristain y

Drummond 1998).
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METODOS

Desde el 1° de febrero hasta el 7 de marzo de 1996, se observd fa conducta de aves
anilladas en dos zonas de alta densidad de parejas de |a colonia de bobos de Isla
Isabel, Nayarit. En las playas Las Monas y Costa Fragatas en S sitios abiertos, se
seleccionaron a todas las parejas con ambas aves anilladas en temporadas previas,
que no tuvieran huevo y que eventualmente incubaron una puesta dentro de 15 m del
observador (area de observacion). Las aves fueron observadas con binoculares y
desde adentro de casetas.

Dos aves se consideraron pareja cuando ambas defendieron el mismo sitio,
cortejaron mutuamente y eventualmente incubaron la misma puesta. Se registré la
conducta de 32 parejas focales con ambas aves marcadas. Se considero pareja
vecina sincronica a la pareja con territorio dentro de 15 m de distancia del territorio de
cada pareja focal, y con sobrelapamiento con ésta de al menos un dia de los 10
previos a la puesta del primer huevo en cada nido. Por lo que las parejas focales
ademas fueron vecinas sincronicas entre ellas. Ademas, otras 27 parejas con una
sola ave marcada o sin aves marcadas también fueron vecinas sincronicas con las
focales. De estas parejas vecinas sélo 7 interactuaron conductualmente con al menos
una pareja focal, y solo se registrd su conducta cuando cortejaron o copularon con las
aves focales

Se marco con una estaca numerada el sitio de cada pareja focal y vecina
sincrénica (n=59 parejas). Se reqistré la fecha de puesta de todas las parejas focales
y de sus vecinas sincrénicas. Dos veces al dia, al inicio y al finalizar los registros
conductuales, se revisaron todos los sitios marcados, anotando la presencia o

ausencia del primer huevo y la fecha. Adicionalmente si la puesta ocurrié durante las
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observaciones conductuales, se registré |a fecha y hora de ocurrencia. La puesta del
primer huevo se registrd con binoculares desde las casetas de observacién en 51/59
parejas. El sitio de las parejas restantes (sblo parejas vecinas con una ave anillada o
sin anillos) se ubicé fuera del area de observacion, y la fecha de puesta se registré
acercandose diariamente (~ hasta 5 m del sitio marcado) y anotando antes de iniciar y
al finalizar los registros conductuales la presencia o ausencia del huevo.

Una vez que se registré la fecha de puesta del primer huevo en cada pareja,
se hicieron revisiones cada 5-7 dias para registrar la presencia de mas huevos en el
nido. Aproximadamente 7 dias después de la puesta del ultimo huevo en cada nido,
éste se mape6 con referencia a cuadrantes {de aproximadamente 20 X 20 m)
establecidos en 1982 (Drummond et al. 1988). Esta informacion permitié obtener |a
distancia entre nidos de las aves focales y sus vecinas con la que cortejaron extra-
pareja. Ademas el mapeo permitié determinar el nimero de parejas vecinas a cada

pareja focal.
Registros Conductuales

Las 32 parejas focales se registraron diario durante los 10 dias previos a la puesta del
primer huevo de cada hembra. De 0600 a 1800 h, dos observadores por caseta de
observacién y en relevos de dos horas, registraron simultdneamente hasta 8 parejas
focales.

Se siguid la metodologia de Osorio-Beristain y Drummond (1998), anotando la
frecuencia absoluta de cépulas intra y extra-pareja y, durante intervalos de 15 .
minutos, si cada miembro de la pareja cortejé mutuamente con otra ave incluyendo a

su pareja (registros uno-cero). Ademas, cada 15 minutos se anot6 la presencia o
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ausencia de las aves focales en el area de observacion. Las aves vecinas sin anillo,
se identificaron con base en el nimero de estaca asociada, o a la asociacion con una
pareja anillada.

Se registré cortejo cuando dos aves realizaron mutuamente cualquiera de los
siguientes despliegues: sky-pointing, bill-up-face away, parading o symbolic nest-
building (Nelson 1978). Se registro copula cuando el macho subié al dorso de la
hembra, y ésta levanté las plumas de la cola, mientras el macho giré y bajé las plumas

de la cola y se pudo ver o no el contacto de ambas cloacas.

Definiciones para el andlisis

Se definié tasa de cortejo extra-pareja coémo el nimero de intervalos de 15 minutos

con cortejo entre una ave focal y un vecino, entre el total de intervalos de presencia
del ave focal en el area de observacion durante cada periodo analizado (del dia 6 al

10 antes de la puesta y los 5 dias antes de la puesta). La tasa de copulas extra-

pareja fue el nimero de copulas de una ave focal con un vecino, entre el total de
horas de presencia del ave focal en el area de observacion durante cada periodo

analizado. La tasa de cortejo intra-pareja fue el nimero de intervalos de 15 minutos

con cortejo intra-pareja, del total de intervalos de presencia del consorte en el area de
observacién durante cada periodo analizado. También se definié tasa de copulas
intra-pareja cémo el nimero de copulas entre consortes, del total de horas de
presencia de la hembra en el drea de observacién durante cada periodo analizado.
Los dias previos al inicio de |a puesta (dia 0) se expresaron con numeros
negativos. Conociendo la fecha de puesta en el nido de cada pareja se calculé para

cada una el periodo del dia -6 al -10 y del dia -5 al -1.
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_Las pruebas estadisticas fueron de dos colas, s6lo que se especifique lo
contrario. Se aplicaron pruebas de correlacién de Spearman con las tasas de cortejo
y de copulas transformadas a logaritmo natural +1, y las proporciones con
transformacién arcoseno debido a que las suposiciones de normalidad y o

homoscedasticidad no siempre fueron cubiertas.

Confiabilidad Inter-observadores

Se hicieron pruebas de confiabilidad para cuantificar la magnitud de la discrepancia
entre pares de observadores en los registros conductuales. Dos personas registraron
independientemente a las mismas aves de manera simultanea y desde el mismo lugar
de observacion. Se observaron a 17 parejas focales durante 6.15 + 1.99 h (Xtde,
rango=2-8 h). El porcentaje promedio de registros diferentes entre par de
observadores fue de 12.9 + 7.3 % (rango=0-22 %) en la frecuencia de copulas, de 13.
4 + 7.8 % (rango=5-30 %) en la frecuencia de intervalos con cortejo, de 9.8 £ 5.9 %
(rango=3-23 %) en la frecuencia de intervalos de cada 15 minutos con presencia de

las aves y finalmente de 8.2 £ 11.1% (rango=4-25%) en la identidad de las aves.
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RESULTADOS

CONDUCTA DEL MACHO

El 56.2% de los 32 machos focales cortejaron extra-pareja durante los 10 dias previos
a la puesta de su consorte. Este cortejo ocurrié con una a tres vecinas sincronicas
(1.33 1 0.58 vecinas) que anidaron a 9.38 £ 4.46 m de su propio nido (rango=1.55-
14.30 m).

Los machos que cortejaron extra-pareja tuvieron 2.3 veces mas vecinas
sincronicas (4.33 + 1.60, rango=2-9 vecinas) que los machos fieles (1.86 % 1.87,
rango=0-4 vecinas; U=25.5, P=0.0001, U de Mann-Whitney; n=18 machos). Sélo 10
de los machos que cortejaron con vecinas sincronicas lograron copular de una a dos

veces (1.40 + 0.49 copulas) con alguna de esas vecinas.

Sincronia y Actividad Extra-pareja

La proporcion de machos que cortejaron extra-pareja entre 1y 10 dias previos a la
puesta de su consorte (18 de 32 machos), se correlaciond positiva y
significativamente con el nimero de vecinas sincronicas (Fig. 1a). La proporcién de
machos que copularon extra-pareja (10 de 32 machos), en el mismo periodo, también
se correlaciond con el numero de vecinas sincronicas (Fig. 1b).

Antes del supuesto periodo fértil de la consorte, se encontré correlaciéon
positiva entre la tasa de cortejo extra-pareja de los machos y el numero de vecinas
sincrénicas (Fig. 2) y durante el SPF no hubo correlacién signficativa entre las
mismas variables (r=0.41, P=0.09, gl=16), e inclusive la tasa de cortejo con las

vecinas decliné 1.5 veces respecto al periodo anterior (Tabla 1).
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En ninguno de los periodos analizados hubo correlacion significativa entre las
tasas de copulas extra-pareja y el numero de vecinas sincronicas (antes del SPF: r=-
0.06, P=0.87, g=8; en el SPF: r=0.22, P=0.54, gl=8). Ademas, los machos cdpularon
extra-pareja a una tasa que no difirié significativamente entre los dos periodos

reproductivos de la consorte (Tabla 1, n=10 machos).

Resguardo de Pareja

¢ Cual es el efecto del aumento de la sincronia entre periodos fértiles de las hembras
vecinas sobre las tasas de cortejo y de copulas extra-pareja de los machos?

Si el macho resguarda a su pareja durante el SPF, se esperd que las tasas de
ambas conductas de los machos focales se correlacionaran negativamente con el
numero de dias que se sobrelapa el periodo fértil de sus consortes con el periodo
fértil de las vecinas (grado de sincronia). No hubo correlacién significativa entre el
grado de sincronia en el supuesto periodo fértil entre consorte y vecinas y la tasa de
cortejo extra-pareja (=0.29, P=0.12, gl=16, prueba de una cola), y la correlaciéon fue
negativa y significativa con la tasa de copulas extra-pareja (r=-0.70, P=0.01, gl=10,
prueba de una cola).

La tasa de cortejo intra-pareja fue similar entre los 18 machos que cortejaron
extra-pareja y los14 machos fieles en ambos periodos analizados (Tabla 2). Sin
embargo, los machos infieles aumentaron 1.1 veces la tasa de cortejo intra-pareja
durante el SPF respecto al periodo anterior, mientras que en los machos fieles no se
detecté un aumento significativo (Tabla 2).

Antes del SPF de las consortes de los machos focales (n=32 machos) no se

detectd correlacion significativa entre la tasa de cortejo intra-pareja y el numero de
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vecinos (r=0.11, P=0.55, gI=30), y por el contrario, durante el SPF la correlacion entre
las mismas variables fue positiva y significativa (Fig. 3).

La tasa de copulas intra-pareja de los 10 machos que copularon extra-pareja
fue similar a la de los 22 machos que no copularon extra-pareja en los dos periodos
analizados (Tabla 2). Ademas, ambos tipos de macho copularon intra-pareja con una
tasa similar en ambos periodos (Tabla 2). No se detectd correlacion significativa entre
la tasa de copulas intra-pareja y el niumero de vecinos sincronicos (o rivales
potenciales) en ninguno de los dos periodos reproductivos de la consorte (antes del
spf: r=0.15, P=0.41, gI=30; en el SPF: r=0.16, P=0.40, gI=30)}.

Se predijo que los machos con consorte infiel deberian de aumentar la tasa de
copulas intra-pareja durante el SPF entre mas vecinos sincrénicos tuvieran, sin
embargo no hubo correlacion significativa entre ambas variables (r=0.24, P=0.32,

gl=17, prueba de una cola).
CONDUCTA DE LA HEMBRA

El 59.4 % de las 32 hembras focales cortejaron extra-pareja durante los 10 dias
previos a su puesta, todas con un solo vecino que anidé a 6.80 + 3.61 m de su propio
nido (rango=2.10 y 14.10 m). El numero de vecinos para las hembras que cortejaron
extra-pareja fue 1.6 veces mayor (9.54 £ 7.90, rango=1-26 machos) que para las
fieles (5.79 £ 5.71, rango=1-24 machos), aunque la diferencia no fue significativa
(U=84.0, P=0.13, U de Mann-Whitney). El50% de tas 32 hembras focales copularon |

de 1 a 4 veces (1.87 + 0.99 cépulas) con el mismo macho con el que cortejaron.
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Sincronia y Actividad Extra-pareja

La proporcion de hembras que cortejaron extra-pareja entre 1y 10 dias previos a su
puesta (19 de 32 hembras) no se correlaciond positiva y significativamente con el
numero de vecinos sincrénicos (r=-0.51, P=0.11, gl=9). Lo mismo ocurri6 con la
proporcion de hembras que copularon extra-pareja, en el mismo periodo (16 de 32
hembras) y el nimero de vecinos sincrénicos (r=-0.74, P<0.01, g1=8).

Antes del SPF la tasa de cortejo extra-pareja de las hembras se correlaciond
positiva y significativamente con el nimero de vecinos sincrénicos (Fig. 4), y durante
el SPF la correlacion entre las mismas variables no llegé a la significancia (r=0.44,
P=0.06, gl=17). La tasa de cortejo extra-pareja de las 19 hembras fue similar antes
del SPF que durante el SPF (Tabla 3).

Antes del SPF se detecté correlacion positiva y significativa entre la tasa de
cépulas extra-pareja y €l numero de vecinos sincrénicos (Fig. 5), mientras que,
durante el SPF la correlacion entre las mismas variables no fue significativa (r=0.32,
P=0.18, gl=14). La tasa de copulas extra-pareja fue similar entre ambos periodos

(Tabla 3).

DISCUSION

El aumento de la densidad de vecinos sincrénicos afecté positiva y significativamente

la proporcién de machos infieles pero no la proporcion de hembras infieles. La

diferencia de! resultado entre sexos, podria explicarse por a ventaja que obtiene cada

uno al copular extra-pareja, y porque las hembras tienen substancial abilidad para

influir en la ocurrencia de las copulas, lo que no ocurre con los machos. Con el
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aumento del numero de vecinos sincrénicos, los machos aumentan la probabilidad de
inseminar a mas hembras ganando en adecuacion, mientras que, las hembras no
necesariamente tienen mas ganancias en adecuacion si son inseminadas por un
vecino {ver Trivers 1972). Por lo que los primeros podrian ser menos selectivos e
intentar copular con el mayor niumero de hembras vecinas sin invertir en la crianza,
mientras que las hembras deberian de seleccionar al macho con el cual copular,
debido a que ellas tendran que invertir en la crianza. En este estudio, las hembras
infieles copularon solo con un vecino, mientras que los machos lo hicieron con uno a 3
vecinas, lo que apoya la selectividad de machos por parte de las hembras mas que en
el sentido inverso. Algunas observaciones conductuales han sugerido que las
hembas controlan la ocurrencia de las copulas (Osorio-Beristain y Drummond 1998).
El macho esta en desventaja en relacion a la hembra ya que requiere su cooperacion
para subir a su dorso y copular. Adicionalmente, las hembras son 30% mas grandes y
son mas agresivas que los machos, lo que les da ventaja sobre ellos para el control
fisico de las cépulas (Nelson 1978; Osorio-Beristain y Drummond 1998).

En las 32 parejas focales se registro que 56% de los machos y 59% de las
hembras cortejaron extra-pareja. Aparentemente la infidelidad de los machos estuvo
influenciada por el mayor numero de vecinas sincronicas respecto a los machos
infieles (2.3 veces mas vecinas). Esta misma explicacién no se aplica a las hembras
ya que el numero de vecinos sincronicos en la infieles fue similar al de las fieles. Los
resultados en las hembras, mas bién, parecen apoyar fa hipétesis de selectividad de
machos por parte de las hembras para copular extra-pareja (Trivers 1972). El control

de las copulas, y la anidacién colonial, hace que las hembras puedan potenciaimente

29




seleccionar al macho que las fertilice (Birkhead y Meller 1993; Westneat et al 1990;
Wagner 1992).

Los resultados revelan que el nimero de vecinos sincrénicos promueve
tacticas de apareamiento extra-pareja diferentes entre machos y hembras que van de
acuerdo con lo sugerido por Parker (1974) sobre conflicto entre sexos por la
fecundacion, y por Trivers (1972) sobre tacticas de apareamiento de ambos sexos.
La tasa de cortejo extra-pareja de los machos aumentd con el numero de vecinas
sincrénicas sdlo antes del SPF de su consorte, posiblemente porque durante el SPF
de ésta la resguardaron con decremento en la conducta extra-pareja (n=18 machos).
La magnitud de copulas extra-pareja de los machos no aumenté con el nimero de
vecinas sincronicas, posiblemente por el resguardo que hacen de su consorte, pero
ademas debido a que las hembras efectivamente controlan la ocurrencia de las
copulas (n=10 mahos). En apoyo a la hipotesis de resguardo de pareja es el
resultado que los machos unicamente aumentaron la tasa de cortejo intra-pareja
durante el SPF de su consorte cuando tuvieron mas vecinos (o rivales potenciales) y
no antes de éste periodo. Ademas de que durante el SPF los machos disminuyeron
la tasa de copulas extra-pareja 1.5 veces en relacién al periodo anterior.

La sincronia reproductiva entre hembras limita a los machos a copular con las
vecinas. Silos machos promiscuos deben resguardar a su consorte durante el
supuesto periodo fértil, y si las hembras vecinas son sincronicas con su consorte,
entonces los machos tienen poca oportunidad de ser infieles (Birkhead y Biggins
1987; Westneat et al. 1990).

Las hembras a diferencia de los machos aumentaron la tasa de cortejo extra-

pareja con el nimero de vecinos sincronicos en ambos periodos reproductivos (n=19

30




hembras), mientra que la tasa de copulas extra-pareja sélo aumento antes del SPF
(n=16 hembras). Presumiblemente el resguardo de las hembras ejercido por su
consorte las limitd para copular extra-pareja sélo durante el SPF.

En conclusion en las parejas del bobo de patas azules se aprecia un conflicto
entre sexos por el control de las copulas extra-pareja modulado por {a concentracion
de parejas vecinas. La concentracién de vecinos sincronicos favorecié en ambos
sexos la actividad extra-pareja, pero ambos sexos, a su vez estuvieron limitados por
su consorte. Los machos resguardaron a su consorte en decremento de su actividad
extra-pareja, mientras que el resguardo de pareja ejercido por su consorte limito la

‘actividad extra-pareja de las hembras.
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Tabla 1. Intervalos con cortejo extra-pareja (X + de, rango) de los machos infieles
2y frecuencia de copulas extra-pareja (X + de, rango) de los machos promisc:uos3

durante los dos periodos analizados.

n antes del SPF durante el SPF P(M!

Cortejo 182  0.30+0.19(0.10-0.80) 0.20+0.12 (0.00-0.50) 0.01 (132.0)

Copulas 10° 0.04 +0.02 (0.02-0.07) 0.03+0.01(0.02-0.06) 0.08 (44.5)

! Wilcoxon T pareada de dos colas
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Tabla 2. Intervalos con cortejo intra-pareja (X + de, rango) de los machos infieles

y los fieles, y frecuencia de copulas intra-pareja (X + de, rango) de los machos

promiscuos y los no promiscuos durante fos dos periodos analizados. Se compara la

conducta entre ambos periodos, y ademas entre ambos tipos de macho.

antes del SPF

durante el SPF PM’

Cortejo

Machos infieles 18
(25.0)

Machos fieles 14
(13.0)

UP)?
Copulas

Promiscuos 10
(43.5)

No promiscuo s 22
(80.0)

P (U)?

0.74 + 0.11 (0.55-0.90)
0.77 + 0.07 (0.75-0.90)

124.0 (0.95)

0.05 + 0.04 (0.02-0.11)
0.06 + 0.04 (0.02-0.17)

0.51 (93.5)

0.80 + 0.07 (0.70-0.90) 0.048

0.82+0.10 (0.70-0.92) 0.17

0.62 (112.5)

0.06 + 0.03 (0.02-0.13) 0.58

0.07 £ 0.04 (0.02-0.12) 0.72

0.92 (107.0)

'Wilcoxon T pareada de dos colas

2 U de Mann-Whitney de dos colas
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Tabla 3. Intervalos con cortejo extra-pareja (X £ de, rango) de las hembras infieles
2y frecuencia de copulas extra-pareja de las hembras promiscuas 3 durante los

periodos analizados.

n antes del SPF durante el SPF P(T)'
Cortejo 192  0.18+0.09 (0.10-0.40) 0.17 £0.11(0.00-0.40) 0.69 (12.5)
Cépulas 16°  0.03+0.01 (0-01-0.05) 0.02 +0.01 (0.01-0.04) 0.65 (18.0)

'Wilcoxon T pareada de dos colas
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PIE DE FIGURAS

Figs.1a, b. Proporcién de machos que cortejaron extra-pareja (n=18/32 machos) y
que copularon extra-pareja (n=10/32 machos) en relacion al numero de vecinas
sincrénicas, durante 10 d previos a la puesta.

Fig. 2 Tasa de cortejo extra-pareja de los machos antes del SPF de su consorte en
relaciéon al nimero de vecinas sincrénicas (n=18 machos).

Fig. 3. Tasa de cortejo intra-pareja de los 32 machos focales durante el SPF de su
consorte en relacién al nimero de vecinos sincronicos

Fig. 4. Tasa de cortejo extra-pareja de las hembras antes de su SPF en relacion al
numero de vecinos sincronicos (n=19 hembras).

Fig. 5 Tasa de copulas extra-pareja de las hembras antes de su SPF en relacion al

numero de vecinos sincronicos (n=16 hembras).
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Fig. 1a
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Fig. 2
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Fig. 4

Tasa de cortejo extra-pareja

r=0.46, P<0.05 gi=17

05

0.4

0.3

0.2 1

0.1

|

+N

2 2
++

+
+++ ++

0

T T T T T ] T [l I T

L
0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 26

Numero de vecinos sincronicos

HT




Fig. 5

Tasa de copulas extra-pareja
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II. EFECTO DEL EXITO REPRODUCTIVO DE LOS MACHOS EN LAS TACTICAS DE
APAREAMIENTO DE LAS HEMBRAS

Resumen

En aves se ha documentado elecciéon de machos para copular por parte de las hembras,
y el macho elegido suele ser diferente al consorte. La hipétesis de buenos génes
predice que las hembras deberian de elegir machos para copular extra-pareja de mayor
calidad que su consorte por los beneficios indirectos que podrian obtener para sus crios
(p. €j., aumento de la viabilidad y de la sobrevivencia). En las hembras infieles del bobo
de patas azules (Sufa nebouxii), se probé si los machos extra han tenido mayor éxito
reproductivo (produccién de crios hasta emplumados) que los consortes. Ademas se
registrd si las hembras cortejan con mayor tasa con el macho extra que con el consorte.
En 23 hembras infieles se registré (durante los 5 d previos a la puesta) la frecuencia de
intervalos con cortejo reciproco entre la hembra y cada macho con los que interactud.
Se utilizé una base de datos en la que se ha registrado desde 1989 el éxito reproductivo
de todas las aves anilladas que anidan en Isla Isabel. El éxito reproductivo del consorte
y del macho extra no difiri¢ significativamente. No hubo diferencia significativa entre la
tasa de cortejo reciproco de las hembras con su consorte que con el macho extra.
Tampoco hubo diferencia en la eficacia del cortejo de los machos para obtener copulas
(frecuencia de copulas/tasa de cortejo mutuo) entre ambos tipos de macho. El estudio
no puede ser concluyente en cuanto a las variables involucradas en la eleccién de
machos para copular por parte de las hembras.
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INTRODUCCION

Se ha propuesto que las hembras que copulan con mas de un macho podrian obtener
beneficios directos e indirectos de esta conducta (Westneat et al. 1990, Birkhead y
Moller 1992). Los beneficios directos incluyen cuidado paterno (Davies 1992), asegurar
la fertilizacién en caso de que la pareja sea infertil o regalos durante el cortejo (Parker
1970). Los beneficios indirectos incluyen el aumento en la diversidad y/o la calidad
genética para los crios (revision de Birkhead y Meller 1992). La diversidad genética en
los crios en un ambiente variable podria conferir un aumento en la probabilidad de
sobrevivencia (Westneat et al. 1990), aunque también podria ser desventajoso si al
disminuir el grado de parentesco entre las crias se incrementa la competencia entre ellas
(Sherman 1981).

Existen dos interpretaciones con respecto al atributo genético que buscan las
hembras: génes que confieran a los crios resistencia a patégenos, vigor o longevidad
(Zahavi 1975; Hamilton y Zuk 1982), y génes que les confieran caracteristicas sexuales
secundarias atractivas (Weatherhead y Robertson 1979). El incremento de la calidad
genética de las crias a través de las copulas extra-pareja supone que los machos de una
poblacién varian en calidad y que las hembras pueden detectarla y evaluaria (Clutton-
Brock 1988). La evaluacién podria estar basada en caracteristicas fenotipicas del macho
que indirectamente “reflejen” su calidad genética. Las hembras pueden elegir a los
machos con base a caracteristicas fenotipicas cémo el color y la talla; conductuales,

como el canto y los despliegues de cortejo; o de historia de vida, como el éxito
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reproductivo y la experiencia reproductiva (Clutton-Brock 1988; Anderson 1994;
Johnstone 1995 en Kempenaers 1997).

En teoria cada hembra deberia intentar formar pareja con el macho que tuviera la
mayor calidad genética posible (Pomiankowski 1990). Sin embargo, no todas las
hembras logran aparearse con su mejor opcién, resultando en apareamientos pobres o
incompatibles (Ens et al. 1996). Las hembras podrian modificar su apareamiento pobre
copulando extra-pareja o en el extremo cambiando de pareja (Ens et al. 1993,
Choudhury 1995; Birkhead y Meller 1996). De hecho, la conducta de copular extra-
pareja se ha considerado una forma mediante la cual las hembras podrian “escapar” de
las limitaciones de un apareamiento pobre si obtienen ventajas al copular con un macho
de mayor calidad que el suyo (por ej., ver Birkhead y Mgller 1996; Rusell y Rowley 1996).
Por otro lado, si el cambio de pareja es una opcién limitada, las cdpulas extra-pareja
podrian ser la opcidon mas viable para que las hembras modifiquen su condicién
reproductiva.

Los estudios sobre {a funcion de las cépulas extra-pareja para las hembras son
todavia muy preliminares, ya que generalmente no se ha medido la repercucién de ésta
conducta en la adecuacion de las hembras ni en la calidad de las crias.

El objetivo de este estudio fue determinar si las hembras de bobo de patas azules
Sula nebouxii, que cortejan extra-pareja (hembras infieles) lo hacen con machos de
mayor calidad que el propio. La calidad de los machos se estimé en funcién de la tasa
de cortejo con la hembra y de su éxito reproductivo (en la temporada del estudio y en

temporadas pasadas).
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El estudio se basd en el conocimiento descriptivo y detallado del sistema de
apareamiento del bobo de patas azules de Isla Isabel, Nayarit (Osoric-Beristain y
Drummond 1998). La conducta extra-pareja de las hembras, puede explicarse mediante
la hipétesis de calidad génetica por las razones que a continuacién se exponen. El bobo
de patas azules es de anidacion colonial y su sistema de apareamiento es socialmente
mondégamo. Tipicamente s6lo una fraccidon de hembras copula extra-pareja con uno o
dos machos del total de machos potenciales en |la vecindad. Por ejemplo, en 1991 y en
1996 sdblo el 50 % y el 36 % de las hembras observadas (n=13 y 32 hembras,
respectivamente) copularon extra-pareja, mientras que el resto permanecio fiel, a pesar
de la presencia de machos en la vecindad. Existe evidencia de que las hembras
controlan las cépulas: no se han registrado cdpulas forzadas y para hacer contacto de
cloacas es indispensable la cooperacion de la hembra. Finalmente, la conducta extra-
pareja de las hembras no puede explicarse bajo la hipbtesis de obtencion de beneficios
indirectos ya que no reciben ni regalos nupciales, o ayuda para la crianza, ni tampoco
proteccién contra depredadores.

La hipétesis de calidad genética supone que las hembras adoptan conductas que
aumentan la probabilidad de ser fertilizadas por el macho de mas calidad genética. Por
ejemplo, dado que las hembras controlan el numero de copulas podrian potencialmente
controlar la cantidad relativa de espermatozoides que reciben de cada macho. Las
hembras de ios bobos de patas azules cortejan y copulan al maximo durante los 5 dias
previos a la puesta, es decir, durante el supuesto periodo fértil (SPF; Osorio-Beristain y
Drummond 1998). Por lo tanto, si las hembras eligen para su fertilizacién en funcién de
la conducta de cortejo de los machos se espera que la preferencia se detecte durante su

SPF. Se predijo mayor tasa de cortejo de la hembra con el macho extra que con su
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consorte. Se predijo que Ia eficacia del cortejo de los machos para obtener cdpulas (no.
de copulas/tasa de cortejo) sea menor en el consorte que en el macho extra.

Se ha sugerido que los machos solteros, por su misma condicién, son de menor
calidad que los apareados (Wagner 1992; Kempenaers et al. 1997). Este podria ser el
caso en los bobos de patas azules ya que la actividad extra-pareja de las hembras
ocurre casi exclusivamente con machos previamente apareados (Osorio-Beristain y
Drummond 1998). Por lo tanto, se predijo que las hembras cortejen extra-pareja con
menor tasa con los machos solteros que con los machos apareados. Se predijo que la
eficacia del cortejo para obtener copulas extra-pareja sea menor en los machos solteros
que en los machos apareados.

El éxito reproductivo de los machos podria ser una medida indirecta de 1a calidad
de los machos (Clutton-Brock 1988). Si éste es el caso en los bobos de patas azules, se
predijé mayor éxito reproductivo actuai (en el afio en que se efectud el trabajo de campo)
y pasado (en los afos anteriores al trabajo de campo) en el macho extra, comparado con

la pareja social de hembras infieles.

METODOS

El estudio se hizo en sitios de alta densidad de parejas en la playa de Las Monas, al
noreste de Isla I1sabel, Nayarit. En 1996 se seleccionaron 5 sitios abiertos a orillas del
bosque donde pudieran observarse el mayor nimero de parejas. Del 1 de febrero al 7

de marzo se observaron todas las parejas con ambas aves anilladas que defendian un

48



espacio comun y sin huevo. De las parejas observadas, se seleccionaron para el
analisis a las que tuvieron hembras que cortejaron extra-pareja (hembras infieles)
durante su SPF. En total fueron 19 parejas con hembras que cortejaron con al menos un
macho extra apareado. Adicionalmente, en 1995 del 1 de enero al 15 de marzo, se
observaron 4 hembras apareadas que cortejaron extra-pareja, durante su SPF, con un
macho apareado y con un macho soltero. Las 4 triadas (hembra y los dos machos
extra) tenian anillos, y defendian un espacio en 4 sitios abiertos a orillas del bosque. Los
sitios originalmente se seleccionaron para otro estudio (ver capitulo ) y ia informacién
de [as triadas se repotd en este estudio.

Dos aves se consideraron pareja cuando ambas defendieron el mismo sitio,
cortejaron mutuamente y eventualmente incubaron la misma puesta.

Los registros conductuales se hicieron desde casetas de observacion y con
binoculares. El area de observacién, abarcd 15 m a partir de cada caseta. Al inicio del
estudio en ambos afios, se marcd con una estaca de madera numerada el sitio
defendido por las 19 parejas con hembra infiel, y el sitic de las 4 hembras con macho

extra apareado y macho extra soltero.

Registros Conductuales

Se analizé la frecuencia de cortejo y de copulas de las hembras ocurrida los 5 dias
previos a la puesta de las hembras de ambos afos. De las 0600 a las 1800 h (en 1996)

y de las 0800 a las 1800 (en 1995), durante intervalos de 15 minutos, se anoto si las

hembras cortejaron mutuamente con otra ave incluyendo a su pareja y las frecuencias
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absolutas de cdpulas intra y extra-pareja. Ademas, cada 15 minutos se anoto6 la
presencia o ausencia de la hembra en el érea de observacion. Se anotd la identidad de
las aves interactuantes; en dos casos en 1996, los machos extra no tenian anillos por lo
que se infirid su identidad basandose en el anillo de la pareja y en la marca del territorio
que defendia. Finalmente se registrd ia fecha de puesta del primer huevo de todas las
hembras de la muestra de ambos afios.

Se registré cortejo mutuo siempre que dos aves interactuantes realizaron
mutuamente cualquiera de los siguientes desplieqgues sky-pointing, bill-up-face away,
parading o symbolic nest-building (Nelson 1978). Se anotd copula cuando el macho
subié al dorso de la hembra, y ésta levanto las plumas de ia cola, mientras el macho gird
y bajo las plumas de la cola y se pudo ver o no el contacto de ambas cloacas.

Tasa de cortejo mutuo fue el numero de intervalos de 15 minutos con cortejo

mutuo de un par de aves del tiempo total que la hembra permanecié en el area de

observacion. Eficacia del cortejo para copular fue el numero de cépulas del macho con

la hembra del niamero de intervalos con cortejo mutuo entre el mismo par de aves.

Exito Reproductivo Actual y Pasado

Para el macho extra y la pareja social de las hembras infieles de 1996, se obtuvo el éxito
reproductivo actual y el pasado analizandolos segun la definicion de Clutton Brock
(1988). Para las triadas de 1995, se obtuvo el éxito reproductivo pasado de [os machos
extra solteros, y los apareados, y no se obtuvo el éxito reproductivo actual debido a que

todos 1os machos perdieron la primera puesta por depredacion. El éxito en el nido fue el
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numero total de crios emplumados en el nido actual (1996) y en el nido de las

temporadas pasadas. El_éxito de emplumado fue la proporcién de crios emplumados del

total eclosionados en el nido actual, y el promedio de las mismas proporciones de las
temporadas pasadas.

La informacion de éxito reproductivo se obtuvo de la base de datos del laboratorio
de Conducta Animal que, desde 1988, ha mantenido un programa de anillacion de
adultos y crias y de registro del éxito reproductivo de las aves anilladas {Torres 1996).
Sdlo se analizaron las temporadas en las que se tuvo registro de reproduccion para
ambos machos de los pares comparados. De la muestra de 1996, se comparé el éxito
reproductivo actual del macho extra con la pareja social de 17 hembras infieles. Dos
pares de machos no se compararon porque los machos extra no tenian anillos y no se
tiene la certeza de que el mismo individuo que se registro durante el cortejo fuera el que
termind la crianza. Ademas, se compard el éxito reproductivo pasado del macho extra
con el de la pareja social de 13 hembras infieles. Seis pares de machos no se
compararon por carecer de la informacién en la base de datos. De la muestra de 1995,
se comparo el éxito reproductivo pasado entre los 4 pares de machos extra solteros y

apareados.
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RESULTADOS

Cortejo. No se apoyd la prediccion de mayor tasa de cortejo mutuo del macho extra que
de la pareja social de las hembras de 1996 (Tabla 1). La eficacia de! cortejo mutuo para
copular con Oel macho extra fue 0.78 veces mayor que con el consorte, aunque la
diferencia no fue significativa (Tabla 1).

De la muestra de 1995, la tasa de cortejo mutuo de los machos solteros fue 4.33
veces menor (0.0310.02) que la de los machos apareados (0.13£0.08), y en todos los
pares comparados, el macho soltero cortejé con menor tasa que los apareados (P=0.03,
prueba de los Signos, n=4 pares de machos). La eficacia del cortejo mutuo para copular
de los machos solteros fue 7.70 veces menor {0.10£0.24 cépulas/hora de cortejo) que en
los apareados (0.77+0.80, rango=0.20-1.80 cépulas/hora de cortejo; P=0.03, prueba de
los Signos). La mitad de los machos solteros copularon con la hembra, y uno de ellos ya
se habia reproducido anteriormente al menos una vez.

Exito reproductivo. La prediccién de mayor éxito reproductivo actual en los
machos extra que en la pareja social de 17 hembras infieles (de 1996) no fue apoyada
por los datos. El éxito en el nido y el de emplumado fueron similares entre ambos tipos
de macho (Tabla 2). La prediccién de mayor éxito reproductivo pasado en los machos
extra que en la pareja social de 13 hembras infieles (de 1996) tampoco fue apoyada por
los datos. Tanto el éxito en el nido como el de emplumado fueron similares en ambos
tipos de macho (Tabla 2).

De la muestra de 1995, tres de los 4 machos extra solteros no se habian

reproducido en anos anteriores al estudio. La edad de los machos sin experiencia
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reproductiva fue de 2 y 3 afios (2.3340.47 afios). El otro macho soltero se anillé como
adulto y se habia reproducido al menos una vez en (1993). Los 4 machos extra
apareados se habian reproducido al menos una vez entre 1993 y 1984. El éxito en el
nido de ambos tipos de macho vari6é entre 1 y 2 crios (1.6610.47 crios en los solteros,
1.3310.47 crios en los apareados). El éxito de emplumado fue de uno en ambos tipos
de macho en la temporada de 1994 (1.00+0.0C en los solteros, 1.00+0.00 en los
apareados). Por el reducido tamario de muestra no se aplicd ninguna prueba estadistica
para comparar el éxito en el nido y el de emplumado entre machos extra solteros y

apareados.

DISCUSION
No se probé que los machos extra fueran de mayor calidad que las parejas sociales en
las variables conductuales y de éxito reproductivo {actual y pasado) comparadas. Con la
comparacion de la tasa de cortejo mutuo en el machos extra y la pareja social se
pretendié obtener una medida indirecta de |a “disposicion” de la misma hembra para
cortejar con cada macho. Los resultados sugieren que la disposicién de la hembra para
cortejar con ambos tipos de macho tue similar. Sin embargo, el resultado podria estar
obscurecido porque sélo se registrd cortejo mutuo, lo que no permitié analizar, y por lo
tanto, detectar diferencia en el esfuerzo de los machos para cortejar con la hembra. Por
ejemplo, no se registrd cortejo del macho sin respuesta de la hembra, ni la frecuencia de
las pautas que componen el cortejo, o la posible variacién en el esfuerzo requerido para
hacerlas. El resultado por lo tanto no es concluyente, es decir, el cortejo mutuo podria
ser resultado de la “aceptacion” del macho por la hembra, después de haber sido

evaluado mediante algun mecanismo que no se midio.
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La eficacia del cortejo medida en tasa de copulas durante el tiempo de cortejo

mutuo no difirié entre ambos tipos de macho {extra y pareja social). Este resultado

"nuevamente no es concluyente, probablemente la discriminacién por las hembras entre
machos ocurra a nivel del eyaculado (p. ej., mediante competencia espermatica), y no en
la eficacia del cortejo para producir copulas. En aves passerinas se encontrd variacion
entre machos en la eficacia de las copulas para fertilizar debido a diferencias en la
densidad de espermatozoides en el eyaculado, y en su movilidad y rapidez para alcanzar
el 6vuio (Birkhead y Meller 1992). Se sugiere que la calidad de los machos podria
medirse a través de la eficacia de fecundacion de sus espermatozoides.

Los resultados conductuales sugieren que la calidad de los machos extra solteros
fue menor que la de los extra apareados. La tasa de cortejo mutuo y la eficacia del
cortejo para copular fueron menores en los solteros que en los machos apareados. La
preferencia de las hembras por machos apareados es consistente con un estudio
anterior en la misma poblacion (Osorio-Beristain y Drummond 1998). Sin embargo, a
pesar de 1a preferencia de las hembras por los machos extra apareados, en el presente
estudio, se detectd que dos machos solteros copularon con la hembra y que uno de
estos machos, se habia reproducido anteriormente. Por o que es posible que, a veces
la estrategia reproductiva de machos con experiencia, sea permanecer solteros y obtener
cépulas con hembras apareadas, a las que tal vez fertilicen sin invertir en la crianza. Sin
embargo, se requiere analisis de patermnidad para averiguar si algunos machos soiteros
ganan la competencia espermatica y parasitan la inversion paterna de machos
apareados.

El éxito en el nido y el de emplumado son el resultado de la inversion parental de

ambos adultos. Por ejemplo, en passerinos, se redujo la contribucién del macho en la
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crianza en parejas experimentales, y su éxito reproductivo fue similar al de parejas
control, donde no se redujo la contribucién del macho (Gowaty 1983; Weatherhead
1979). Las hembras experimentales compensaron |a baja inversion de su macho
contribuyendo mas en la alimentacién que las hembras control. Un efecto similar pudo
ocurrir en las parejas del presente estudio, por lo tanto, para detectar baja calidad del
macho y la probable compensacion de la hembra es necesario medir directamente la
inversion parental de ambos sexos.

Por otro lado, si resulta ventajoso para una hembra copular con otro macho
ademas de su pareja social, los machos apareados podrian ser favorecidos sobre los
machos solteros porque han probado su calidad al ser escogidos por otra hembra,
probablemente por su calidad genética (Osorio-Beristain y Drummond 1998). Sin
embargo, se requiere determinar con precision los factores que permiten a las hembras
la discriminacién entre machos.

Finalmente, las hembras infieles disminuyen la certeza de patemnidad de su pareja
social, y podrian incurrir en el costo de perder el primer huevo por infanticidio (Osorio-
Beristain y Drummond sometido). Este costo en la adecuacion de las hembras por su
actividad extra pareja, sugiere que podria balancearse, si las hembras por esta misma
actividad, obtienen beneficios indirectos para sus crios. Sin embargo, para saberlo, es
necesario conocer la proporcién de nidadas con multiple paternidad, y si las hembras por
ser fecundadas por el macho extra, obtienen mayor calidad genética para sus crios (p.

€j., viabilidad) relativa a las hembras fecundadas sélo por su pareja social.
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Tabla 1. Tasa por hora de cortejo mutuo (X+de, rango) del macho extra y la pareja social
del tiempo total de la hembra infiel en el area de observacion. Eficacia del cortejo para

copular (X+de, rango) del macho extra y la pareja social.

Macho

Cortejo n extra pareja P!

Mutuo 19 0.75+0.34, (0-0.97) 0.8310.08, (0.70-0.95) 0.33

Eficacia’ 19 0.32:0.24, (0-0.73) 0.25$0.19, (0.10-0.70) 0.61

'= prueba de los Signos de dos colas
2=numero de copulas del macho con la hembra de las horas
que cortejaron mutuamente.
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Tabla 2. Exito reproductivo (X+de, rango) actual (1996) y pasado (entre

1989 y 1995) del macho extra y la pareja social de las hembras infieles.

Macho
Exito n extra pareja P!
Actual
En el nido’ 17 1.47:0.50, (0-3) 1.590.49, (0-3) 0.62

De emplumado® 17 0.90:0.91, (0-3) 0.790.23, (0-1) 0.22

Pasado
En el nido® 13 1.38+0.92, (0-3) 1.31+0.99, (0-3) 1.00

De emplumado3 13 0.63+0.39, (0-1) 0.6310.44, (0-1) 1.00

'= prueba de los Signos de dos colas
2=numero total de crios emplumados

3 =proporcion de crios emplumados del total eclosionados
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Abstract

We analyzed the effect of increased risk of cuckoldry on male parental investment in
eggs in the colonial blue-footed booby (Sula nebouxii). Seventeen experimental males
were removed from the nesting territory for 10-12 hours on a single day, 1-5 days before
laying (females' supposed fertile period = SFP), and 17 control males were removed for
the same amount of time on a single day, 7-29 days before laying (before the SFP).
These removals were assumed to simulate extended absence from the neston a
foraging excursion. Female extra-pair courtship and copulation rates did not increase
during the removal of the social mate, and there was no evidence that experimental and
control males differed quantitatively in incubation or defense of the clutch. However, 41%
of experimental males expelled the first-laid egg from the nest, whereas no control male
did so. Apparently, male boobies drastically reduce parental investment in eggs with a
presumed elevated probability of extra-pair fertilization by destroying them.

Key words Expelling eggs. Infanticide. Patemnity uncertainty. Male parental

investment.
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Male birds of most marine species provide extensive parental care, invelving incubation,
feeding, and nest defense (Furness and Monaghan, 1987). Such investment may result
in long-term reproductive or survival costs to the parent. However, studies of mating
behavior and genetic parentage have shown that in most species of marine birds some
chicks are not descendants of the male caregiver (Westneat, 1990; Birkhead and M¢ller,
1992). That is, fertilization of eggs is not usually under the complete control of the male,
and selection should therefore lead to the evolution of reproductive tactics where males
guard their paternity and also attempt to fertilize the eggs of additional females (Trivers,
1972).

The risk of cuckoldry should result in an evolutionary arms race between the
cockolders and males being cuckolded, with females as important participants (Smith,
1988). Potentia! counter-adaptations include tactics before females lay, including mate-
guarding (Parker, 1970, 1974, QOsorio-Beristain and Drummond, 1998), frequent
copulations to dilute the sperm of other males (Parker, 1974), copulation delay (Erickson
and Zenone, 1972), and sperm removatl (Davies, 1983). Tactics after females lay include
mate desertion and provision of parental care by the male in proportion to relative
certainty of paternity (Trivers, 1972; Westneat and Sherman, 1993). Males that desert
have less time and opportunity to find a mate and breed during the season and remating
would involve additional costs of courtship, copulations, nest building, and territorial
defense (Smith, 1988; Westneat and Sherman, 1993). As a result, providing parental
care at a level proportionate to the certainty of paternity (perception of patemity,
Schwagmeyer and Mock, 1993) could be a less costly tactic than desertion, particularly if
the male can reduce its investment in offspring of uncertain paternity early during the
period of parental care (i.e., if eggs rather than chicks are removed; Rower, 1986;

Robertson, 1990). When their share of paternity is lower, males can also provide less
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food to the brood (Dixon et al., 1994). As far as we know, they are not able to
discriminate own chicks within a brood and feed them preferentially (Westneat et al.,
1995; Westneat and Sargent, 1996).

To test whether males provide care in proportion to their perceived paternity, it is
necessary to experimentally manipulate perceived paternity (Kempenaers and Sheldon,
1997). Hitherto, most attempts at doing this by temporarily removing males or females
during the presumed fertile period have failed to reveal an effect (reviews in Wright and
Cotton, 1994, Westneat and Sargent, 1996, Kempenaers et al., 1998). However, only

terrestrial species have been tested, such as bamn swallows (Hirundo rustica, Moller,

1988, 1991), tree swallows (Tachycineta bicolor, Whittingham et al., 1993), dunnocks

(Prunella modularis, Davies et al., 1992), alpine accentors (P. collaris, Hartley et al.,

1995), and acorn woodpeckers (Melanerpes formicivorus, Koenig, 1990). Here, we

report the first test using a colonial marine bird.

We tested the prediction that male parental care should decrease as uncertainty of
paternity increases in the socially monogamous blue-footed booby (Sula nebouxii). We
reduced the certainty of paternity of 17 experimental males by removing them from their
mate for 10-12 h, on a single day 1-5 days before laying, and compared their mate
guarding, paternity guarding, incubation, and nest defense behavior with 17 control males
that were separated from their mates for the same amount of time 7-29 days before
laying.

Under natural conditions, during the 1-5 days before female blue-footed boobies
begin laying, they exhibit the highest rate of extra-pair copulations in absence of their
mates, while their male partners exhibit their highest investment in attendance, intra-pair
courtship and intra-pair copulations (Osorio-Beristain and Drummond, 1998). Male

attendance is associated with decreased extra-pair activity by their social mates, and
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hence probably serves a mate-guarding function, as may their intra-pair courtship
(Osorio-Beristain and Drummond, 1998). Frequent copulation by male social mates
during the five days before laying could function as a patemnity guard. By removing the
experimental males during this period, the experiment effectively extended natural male
foraging absences that normally would not last more than 3.5 h (Osorio-Beristain and
Drummond, 1998), thereby decreasing the opportunity for mate guarding and paternity
guarding. We reasoned that increased absence should decrease the perception of
certainty of paternity in experimental males more than in control males. In addition, we
predicted that female extra-pair behavior (rates of courtship and copulations) shouid
increase in response to decrease in time that males were mate guarding.

Male blue-footed boobies share with their mate all parental care duties from the time
the first egg is laid until chicks fledge (Nelson, 1978), and both adults frequently depart

from the nest site for presumed foraging trips (Osorio-Beristain and Drummond, 1998).

Males and females apparently differ little in their contribution to incubation, brooding, nest

attendance and nest defense, although females provide considerably more food than
males (Guerra and Drummond, 1995). The incubation period is 40 days and chicks are
fed for more than 140 days (Torres and Drummond, submitted), hence successful

reproduction requires extensive cooperation and coordination of the sexes.

METHODS

Between January 15 and March 16, 1995, we observed mated pairs of blue-footed

boobies nesting in high density areas at the forest edge by the Northeast and Southwest

shores of Isla Isabel, Mexico. All birds were individually leg-banded in previous seasons.
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We observed 34 focal pairs from 4 canvas blinds. Birds were considered a pair if
they courted each other and both defended a territory in which they eventually incubated
a clutch. Every territory was marked with a numbered peg when the pair was absent. in
each blind, two observers alternated in 2-hour shifts, watching a maximum of 8 focal

pairs.

Experimental design

We removed 17 randomly chosen experimental males 1-5 days before their mate laid its
first egg (X £ SD, 3.65 £ 1.03 days) and also removed 17 randomly chosen control males
7-29 days before laying {(15.47 £ 6.49 days). All males were captured between 0600 and
0800 h, and released in the late aftemoon after 11.07 £ 0.57 h for experimental males,
and 11.12 £ 0.43 h for control males (range = 10-12 h, n = 34 experimental and control
males). Experimental males were removed when the cloaca of their social partner was
open and reddish, indicating proximity of laying of the first egg (personal obs.). Control
males were removed when the cloaca of their social partner was closed and not reddish.
All experimental and control males had nested in at least one previous season.
Dates of removal for both experimental and control males were similar: from 1 February
to 3 March in experimental males, and from 28 January to 8 March in control males (D =
0.03, p = 1.00, Kolmogorov-Smirnov test, n = 17 males of each treatment). To assess
the body condition of experimental and control males at the beginning of the reproductive
period, we measured body mass (g), and culmen and left ulna length (mm) at the time the
birds were captured for removal. There was no significant difference in body condition of

experimental and control males (Table 1).
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Males were held in individual (70 X 70 cm) floorless metallic cages approximately 100
m from their nesting territory. At this distance, it is unlikely that the males heard their
mates during captivity. Each cage was covered with a white cotton cloth to reduce
external stimulation. Males spent their captivity apparently relaxed, sleeping and

standing on the ground.

Behavioral observations

Daily behavioral observations were made from 0800 to 1800 h. Courtship occurred when
two interacting birds performed any of these displays: sky pointing, parading, symbolic
nest building or bill-up-face-away (Nelson, 1978). We recorded a copulation whenever a
male stood on a female's back and either: the cloaca of the two birds came into contact
(or were out of sight) or the female rotated and elevated her tail and the male
simultaneously rotated and lowered his tail down to the ground (Osorio-Beristain and

Drummond, 1998).

Female promiscuity

We observed the behavior of experimental and control females 7-29 days before laying,
during the three days before, during, and after the removal of their mates. We recorded
the absolute frequency of copulations, and, during each 15-min interval throughout the
observation period, whether the focal female engaged in reciprocal courtship with a male
(one-zero record). We compared frequencies during the day that the male was removed

with the average of the frequencies on the days before and after removal.
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Mate guarding and paternity guarding by males

Each experimental male was observed the day after its removal; each control male was
observed from the day after its removal until the day that his mate laid the first egg
(explanation in next paragraph). At 15-min intervals throughout the observation period,
we noted the presence or absence of both partners of each focal pair, and we also
recorded whether the male engaged in reciprocal courtship with his mate (one-zero
record), and the absolute frequency of intra-pair copulations.

We analyzed male behavior by matching each experimental male with a control male,
and comparing courtship and copulation rates on the same day of the social partner's
reproductive cycle, calculated as the number of days prior to the laying of the first egg.
The day of comparison was the day after each experimental male's removal. We
matched each experimental male with the control male that bred closest in nest location
and also closest to the date of laying of the social partner's first egg. In total we matched
12 pairs of experimental-control males. Five pairs of males could not be compared

because their mobility prevented us observing them during part of the observation period.

Male parental care

Incubation. We recorded the date and hour that each focal female laid her first egg. We
observed male behavior during the first hour of its first incubation shift and we noted if the
male covered the first egg, or exhibited any obvious behavior indicating an unwillingness
to incubate. Additionally, from the time that the first egg was laid until the third egg was
laid (or for 5 days after the second egg was laid if only two eggs were laid), we recorded

whether the clutch was covered by the maile or by the female at 15-min intervals
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throughout the observation periods. For the analysis of incubation periods, we only
included clutches of one egg: either the first egg or the second egg in cases where the
first had disappeared (by predation or breaking by neighboring birds), and only clutches
where the egg survived more than one hour. During the 1995 reproductive season,
booby eggs were frequently predated by heermann's gulls (Larus heermanni), probably
because of reduction in the availability of marine foods associated with an El Nifio
Oceanographic event (Trenberth and Hoar, 1996).

Clutch defense. We recorded the intensity of the male's defense of the clutch
against a standardized event of human intrusion. Each intrusion was performed whén
the male was incubating the clutch and his mate was absent. Two people slowly and
silently walked toward the clutch in single file, approximately 50 cm apart, looking at the
bird's eyes. The second person in line stopped 3 m from the nest and recorded the
male's behavior. The first person stopped 30 cm from the nest for 30 s. If the male did
not uncover the clutch during this period, then the person gently pushed the bird off the
clutch with a stick. We verified that each bird retured and covered the clutch after the
test. None of the clutches were lost or abandoned as a resuit of this test.

The intensity of male defense was ranked in four exclusive categories based on
whether the clutch was uncovered while: (1) the intruder walked toward the nest at a
distance greater than 30 cm; (2) the intruder stood 30 cm from the clutch during 30 s; (3)
the bird was pushed off the clutch without attacking; or, (4) the bird attacked the stick with
its beak while being pushed. These categories were, respectively, assigned one, two,
three or four points on a scale of increasing intensity.

We performed the intrusion to clutches of 1 and 2 eggs (1.50 £ 0.46 eggs, n = 10
experimental males; 1.70 1 0.50 eggs, n = 9 control males; U = 48, p = .23, Mann-

Whitney U test). The age of the first egg in the clutch was similar in experimental (22.33
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+ 10.37, range = 8-38 days) and control males (20.9 + 9.49, range = 6-34 days; U = 58, p
= .92, Mann-Whitney U test). The time of day during which the probe was made did not
differ between experimental (1050 + 0350, range = 0801-1733 h) and control males
(0918 + 0243, range = 0751-1720 h; U = 39, p = .18, Mann-Whitney U test).

Inter-observer reliability

Tests of inter-observer reliability were carried out throughout the study by having two
observers independently record 6 focal pairs during an average of 27.54 h per pair (+
3.54 h). The average difference between two observers was 6.2% for records of
copulation frequency ( 8.7%, range = 0.0-25.0%), 8.7% for records of courtship during
15 minute intervals (£ 3.6%, range = 2.5-15.0%) and 4.5% for records of
presence/absence of each focal bird (£ 5.3%, range = 2.2-13.5%).

All statistical tests are two-tailed, and data values given in the text are mean t sd.

RESULTS

Female promiscuity

Contrary to our prediction, neither experimental nor control females exhibited higher
extra-pair courtship rates on the day their mate was removed than on the average of the
days before and after removal (Table 2). Indeed, during the time that males were
removed, courtship rates declined 2.7 and 1.2 times in the samples of experimental and
control females, respectively, in comparison to periods before and after the removal of

their social partners. Extra-pair courtship was performed by 8 of 17 experimental females
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and 6 of 17 contro! females; propensity to perform this activity did not differ between
females in the two treatments (p = .73, Fisher's exact test).

Neither experimental nor control females exhibited significantly higher extra-pair
copulation rates during their mate's removal than they did before and after the removal
(Table 2). Extra-pair copulations were performed by 2 of 17 experimental females and 3
of 17 control females; propensity for promiscuity was similar between females in the two
treatments (p = 1, Fisher exact probability test). Latency to copulate with another male
after separation from their mate was similar in experimental females (2.50 + 0.62 h) and
control females (2.86 + 0.88 h).

Only experimental and control females that had exhibited extra-pair courtship during
1-15 days before the removal of their mate (n = 14 females) performed extra-pair
courtship during the removal. No experimental or control female that had not exhibited
extra-pair courtship on the days before the removal of their mate (10.65 £ 6.11 days of
observation, range = 7-29 days; n = 20 females) performed extra-pair courtship during his

absence.

Mate guarding and paternity guarding by males

Experimental males did not differ significantly from controls in frequency of mate guarding

and paternity guarding behaviors (female attendance, intra-pair courtship rate and intra-

pair copulation rate) following their return to the nest (Table 3).
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Male parental care

Consistent with the prediction that male parental care should decrease in response to
increased uncertainty of paternity, 41.2% of 17 experimental males expelled their social
partner's first egg from the nest without incubating it while none of 17 control males did so
(p = .007, Fisher exact probability). Males expelled the egg minutes after they assumed
their first incubation shift. The experimental males' first incubation shift occurred 2.23
1.64 h after the first egg was laid (range = 0.25-5.25 h). Infanticidal males carried the
egg away from the nest in their mandibles or rolled it out of the nest (to a distance of 30-
40 cm from the nest) by pushing with the culmen. After these seven eggs were expelled,
three were broken by neighbors, two were predated by gulls, and we collected and
preserved the remaining two. In two cases, the female was standing within 1 m of the
nest while the male was expelling the egg, but neither female exhibited any obvious
behavior to prevent the removal of the egg. In the other five cases, the females were
absent from the observation area.

One of 10 experimental females whose social partner did not expel her egg, laid the
first egg in a neighboring nest while both members of the neighboring pair were absent.
When that pair retumed 2.25 h later, they aggressively expelled the female from the nest
and both neighboring birds subsequently incubated the egg.

We looked for differences between the 7 experimental birds that ejected eggs and
the 10 birds that did not, that might account for the infanticidal behavior. We did not find
differences in behavior (intra-pair courtship and copulations), body size (weight, culmen
and ulna length) or nesting context (distance between neighbors) (Table 4). Furthermore,
the probability of extra-pair activity during the absence of the mate did not differ between

experimental females in pairs where the first egg was eliminated (2 of 7 females) and
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those in pairs where it was not eliminated (6 of 10 females) (p = .33, Fisher's exact test).
None the less, in the experimental pairs, the probability of elimination of the first egg was
lower when removal of the male was closer to the laying date (Figure 1). Inclusive 5
control males that were removed during 5 days before females partners SFP (7, 8, 9 and
10 days before laying) did not expel the egg.

Incubation. Among experimental males that did not expel the egg, we examined the
investment they made in incubation. Experimental and control males incubated the first
egg for similar proportions of time (measured as the proportion of the total incubation time
contributed by both partners to each clutch): experimental males (0.30 + 0.17; n = 5 first
egg clutches) and control males (0.34 + 0.22; n = 8 first egg clutches) (U = 11, p = .84,
Mann-Whitney U test). Five experimental and 9 control males lost their first egg to gull
predation.

We repeated the analysis including the incubation data of the second egg in clutches
where the first egg had disappeared due to predation or had been expelled by males.

The analysis included the total period that the single egg (the first or the second)
survived alone in the nest. Both experimental and control males incubated clutches of
one egg for similar proportions of time: experimental males (0.38 £ 0.11, n = 5 first egg
clutches, 8 second egg clutches), and control males (0.32 + 0.26, n = 8 first egg clutches,
1 second egg clutch; U = 13, p = .79, Mann-Whitney U test).

Clutch defense. The measure of intensity of nest defense did not differ between
experimental males (3.10 + 1.76, n = 10) and control males (2.42 + 1.55, n = 9; U =46.5,

p = 0.42, Mann-Whitney U test).
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DISCUSSION

Contrary to our expectations, females did not increase extra-pair behavior during the
experimental absence of their social mate. It is noteworthy that only females that had
performed copulations or courtship with an extra-pair mate before removal of their social
mates (14/34 experimental and control females) performed promiscuous behavior during
the 11-hour period of removal. Hence, the selective extra-pair behavior of females (cf.,
Kempenaers et al., 1992, Sheldon, 1994) was apparently unaffected by the experimental
absence of their social mates. This is surprising because extra-pair behavior of female
blue-footed boobies generally increases in the absence of the social mate (Osorio-
Beristain and Drummond, 1998). Possibly the procedure of capturing males at the nest
site disturbed females and somehow discouraged their extra-pair behavior during the rest
of the day. In any event, our experimental design did not require increased extra-pair
behavior by females, but rather perception by males of increased female opportunity for
extra-pair behavior.

Qur data support Trivers' (1972) hypothesis that males should adjust their level of
parental investment according to their perception of certainty of paternity (see
Schwagmeyer and Mock, 1993), although the manner of adjustment was unexpected,
drastic and as far as we know unique. Forty-one per cent of 17 experimental males
(versus 0% of 17 control males) expelled the first-laid egg. Rather than quantitatively
reducing their investment in incubation and defense of the clutch, these males simply
eliminated the first egg, thereby terminating their investment in it completely.
Subsequently, they defended and incubated the remaining clutch with behavior similar to
control male behavior. We think it likely that the first-laid egg is destroyed because of

high probability that it was fertilized by an extra male, although this probability is
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unknown. Isolating and targetting just the first-laid egg implies that patemity of later-laid
eggs was not threatened by female extra-pair copulations in the 5 days before start of
laying. This is consistent with the observation that after laying the first egg females
continue copulating with their social mates but not their extra mates before laying their
next eggs (Osorio-Beristain and Drummond, 1998).

Expulsion of eggs by experimental males but not control males is evidence that the
timing of male removal was the critical variable determining expulsion. Descriptive
behavioral data are consistent with female fertility being high during the 5 days before
laying: apparent mate guarding and paternity guarding by males (attendance combined
with courtship and copulation) and extra-pair behavior of females peak then, and females
apparently decline to perform extra pair copulations in the social mate's presence (Osorio
Beristain and Drummond, 1998). Males destroyed eggs only when their forced absence
coincided with the time when their social mates were most vulnerable to fertilization by
another male. [t could be argued that capture and detention of males induced a
pathological destruction of eggs, affecting only experimental males because their social
mates laid shortly after the manipulation. This seems unlikely since egg expulsion
occurred 3-5 days after the manipulation (giving time for recovery from the trauma of
capture) and among experimental males its probability actually declined with proximity to
laying. This decline also suggests that female fertility may actually decrease over the 5
days before laying.

Experimental removal of males and females of other species to reduce male certainty
of paternity has not been followed by male selective egg destruction. However, in the
tested species (dunnocks, alpine accentors, bam swallows, tree swallows and eastern
bluebirds) males do not incubate and may have no opportunity to selectively destroy an

egg. Maybe this option is available only when males incubate shortly after the laying of
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each suspect egg. In the cooperatively breeding acorn woodpecker, males do participate
in incubation and are apparently capable of non-selective egg destruction. Two of eight
males removed during laying subsequently expelled all eggs from the nest, whereas none
of seven control males did so (Koenig and Mumme, 1987).

Infanticidal behavior (of eggs and chicks) by males of other avian species occurred
in a mate switching context, where a male was replaced by another male (Pinxten et al.,
1991; Crook and Shields, 1985; Freed, 1986, 1987; Robertson and Stutchbury, 1988,
Robertson, 1990; Veiga, 1990; review in Smith et al., 1996). Infanticide by the
replacement male is clearly adaptive when replacement occurs during the incubation or
nestling stages (Robertson and Stutchbury, 1988; Robertson, 1990). Infanticidal egg
expuision by male boobies shows greater behavioral complexity, occurring as it does a
few days after an event defined by quantitative features (e.g., timing and duration).

Adaptive reduction of male parental investment when probability of paternity is low
depends on the availability of reliable patemity cues to the male. Our results imply that
the cues used by male blue-footed boobies involve absence of the male from the nest
site and from the social mate, and proximity of the absence to the start of laying. To
date, patemity cues have been identified for only two avian species, both of which breed
cooperatively: the dunnock, (Prunella modularis, Davies, 1992; Davies et al., 1992) and
the accentor (P. collaris, Hartley et al., 1995). Paternity cues in these congeners are
related to the amount of time the male spends near the female during her fertile period: in
broods where two males provide parental care simultaneously, males care in proportion
to their copulatory access time. In all three species the cue utilized may be directly
related to the caretaking male's probability of siring the affected offspring. Demonstration

of this relationship in blue-footed boobies will require analysis of patemity.
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Although our experiment suggests that the male's decision to destroy the first-laid
egg depends on its opportunity to guard the social mate when she is most fertile, we
should suspect that additional factors are involved. Ten of 17 experimental males did not
expel the first-laid egg. There was no evidence that these non-expellers differed from
expellers in body condition or in frequency of mate guarding and paternity guarding
behavior after removal; nor was there evidence that their social mates were more likely to
perform extra-pair activity during experimental removal than the social mates of expellers.
Our small samples do not allow us to dismiss these plausible patemity cues, and other
cues are also possible.

Selective destruction of the first-laid egg should benefit males only if its probability of
extra-pair fertilization is very high or if females respond to destruction by laying a
replacement egg with a lower probability of extra-pair fertilization. Unfortunately, we have
no information on patemity and the high rates of egg predation by Heermann's gulls
during our experiment prevent us analyzing whether replacement eggs were laid.

Do blue-footed booby males destroy eggs in the natural context? We observed two
instances in nests observed daily during all daylight hours at the Isla Isabel colony, in
1996 (unpublished data). During the 5 days before start of laying, the females courted
with an extra male in their social mates' presence and copulated with the extra male in his
absence. In both cases, the male social mate destroyed the first-laid egg at the start of
his first incubation stint, one by pushing it out of the nest (where a gull subsequently
predated it) and the other by piercing it with the bill. First egg destruction by male
boobies is a natural behavior and our experiment shows that it is likely to occur when the
male has been extensively absent during precisely the period when females are assumed

to be most fertile.
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Figure legends

Figure 1
Proportion of experimental males that expelled the first egg in relation to the day of

removal. O = day the first egg was laid. Sample sizes: 3, 8, 4, 1 and 1, respectively, on

days -5 through -1.
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Table 1
Body condition of 17 experimental and 17 control males when captured
for removal

Males

Experimental Control P 7

Weight (g) 1247.65 £ 52.64 1258.23 £ 80.46 0.66 (0.44)
Ulna length (mm) 197.60+02.57 97.88 +02.87 0.76 (0.31)
Culmen length (mm) 107.94 £ 02.90 108.41 £03.93 0.70 (0.39)

1t test, df = 32
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Table 2

Extra-pair courtship and extra-pair copulations rates (X * sd) in 17 experimental
females and 17 control females on the day of their social mate's removal, and on the
average of the days before and after removal

Females

Experimental Control

Extra-pair activity During Before and afterd E4 During Before and after3 E4

Courtship1 0.06 £ 0.09 016011 002 005010 0061009 048
Copulations2 0.18 + 0.38 0121032 100 029+096 006023 0.50

1Frequency of 15-minute intervals with mutual extra-pair courtship divided
by the total frequency of intervals that the female was present.

2Daily frequency of extra-pair copulations.

3Average of the behavior rate on the days before and after removal.

4Sign test.
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Table 3
Measures of possible mate guarding and paternity guarding in
12 matched pairs of experimental-control males on the same day relative

to the reproductive cycle of their social partners

Males
Guarding activity Experimental Control P (U)4
Female attendancel 0.35+042 053+035 0.23
Intra-pair c:ourts.hip2 0.74+011 0731011 1.00
Intra-pair copulations3 058+0789 0.75x075 1.00

1Frequency of 15-minute intervals with simultanecus presence

of male and female divided by the total frequency of intervals

that the female was present.

2 Frequency of 15-minute intervals with mutual intra-pair courtship .
divided by the total frequency of intervals that the female was present
3Daily frequency of intra-pair copulations.

43ign test.
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Table 4
Comparison of 7 experimental males that expelled the first egg of their

mate and 10 control males that did not expe! the egg

Males
Variable Expellers Non-expellers P (test)
Guarding activity! P (W4

Intra-pair courtship rate2  0.75:0.51 0.8710.32 025 (20)
Intra-pair copulation rate3 0.55+0.37 0.67+0.81 069 (6

Nesting context P ¥4
closest neighbor (m) 223 £+ 152 161 055 054 (25

Body size P S
Weight (g) 1260 £ 37.03 124314254 0.50 (0.69)

Ulna length (mm) 198.14 £ 03.04 197.60 £ 02.37 0.39 (0.70)
Culmen length (mm)  109.00 £ 02.27 107.20 £ 02.64 0.39 (0.19)

1 The day after return to the nest.

2 Frequency of 15-minute intervals with mutual intra-pair courtship divided
by the total frequency of intervals that the female was present.

3Daily frequency of intra-pair copulations.

4 Mann-Whitney U test,

5t test, df = 15
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CONCLUSION

Existieron dos morfos de individuos apareados, los fieles a su pareja social, y los infieles
(que cortejaron extra-pareja). Las proporciones de individuos infieles variaron entre 0.36
y 0.59 en machos y hembras. La existencia de ambos morfos de comportamiento se
reportdé con anterioridad en proporciones similares (Osorio-Beristain y Drummond 1998),
lo gue ha evidenciado la existencia de estrategias conductuales alternativas en la

poblacién de ambos sexos.

TAacticas de los Machos.

Se analizé el efecto de la sincronia reproductiva entre vecinos en radios de 15 m sobre la
actividad extra-pareja de ambos sexos y sobre el resguardo de pareja por el macho. Se
apoyo la hipotesis de que la densidad de vecinos sincrénicos promueve la actividad
extra-pareja de los individuos (Westnet y Sherman 1997). La proporcién de machos
infieles aumentoé conforme aumenté la oferta de vecina sincronicas. La actividad extra-
pareja de los machos infieles también se incrementé al aumentar la oferta de vecinas
sincrénicas, aunque sélo durante el periodo que los machos presumiblemente fueron
menos vulnerables a ser parasitados en su patemidad por un vecino. Durante el
supuesto periodo fértil de la consorte, los machos incrementaron la tasa de cortejo intra-
pareja al aumentar el numero de vecinos sincronicos (rivales potenciales); este resultado
apoya la hipétesis de resguardo de pareja por los machos (Osorio-Beristain y Drummond
1998).

Trivers (1972) propuso que los machos deberian de invertir en la crianza en
relacién a su certeza de paternidad. Se apoyé ésta hipotesis con el experimento en el

que se promovio diferente grado de incertidumbre de patemidad (percepcién de
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paternidad, Swagemeyer y Mock 1995) separando al macho de su hembra antes
(machos control) y durante (machos experimentales) su SPF. Esto es, en el periodo que
los machos resguadan a su pareja social con mayor intensidad (Osorio-Beristain y
Drummond 1998). La menor certeza de paternidad de los machos experimentales
respecto a los control redundé en que los primeros invirtieran menos en la incubacion del
primer huevo que los segundos. La menor inversion de los machos, se llevé al extremo
de eliminar el primer huevo de su pareja social.

La percepcién de paternidad de los machos aparentemente estuvo relacionada
con la permanencia junto a la pareja social durante el SPF, esta variable se ha detectado
anteriormente en gorriones (Davies 1992). Lo anterior se evidencié debido a que el 41%
de los machos experimentales y ninguno de los machos control (n=17 machos de cada
tratamiento) elimind el primer huevo de la pareja social. Este es el primer ejemplo en la
literatura de infanticidio del macho hacia el primer crio de su pareja social en el contexto

de incertidumbre de paternidad.

Técticas de las Hembras.

Se apoy6 la hipétesis de que la proximidad espacial de individuos sincronicos favorece la
actividad extra-pareja. Las hembras infieles aumentaron las tasas de cortejo y de
cOpulas extra-pareja al aumentar la oferta de vecinos sincronicos, aunque la tasa de
cdpulas sdlo aumentd antes de su supuesto perido fértil, probablemente por la restriccion
impuesta al ser resguardada por su consorte.

Aparentemente las hembras controlaron la actividad extra-pareja, particularmente
las copulas. Esto se evidencid debido a que las tasas de cépulas extra-pareja e intra-
pareja de los machos no se incrementaron al aumentar la oferta de vecinas sincrénicas,

ni al aumentar el numero de rivales potenciales. El control de las hembras puede ser
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fisico, ya que se requiere la cooperacién de la hembra para que el macho copule
(Osorio-Beristain y Drummond 1998).

Con el experimento de separacion de machos, no se encontré que las hembras
“aprovecharan” la ausencia artificial de su pareja social para aumentar su conducta extra-
pareja, hipbtesis sugerida por Petrie (1992) (lo que pudo ser efecto de la manipulacion
durante el experimento). Las hembras cuyo consorte fue separado (11 horas en
promedio) antes y durante el supuesto periodo fértil no aumentaron su actividad extra-
pareja durante la separacién (n=17 hembras de cada tratamiento)

Aparentemente las hembras seleccionan al macho extra-pareja. Esto se
evidencio debido que a diferencia de los machos, la proporcién de hembras infieles no
se correlacioné con la densidad de machos extra potenciales. Este resultado apoyo la
hipdtesis de Trivers (1972) que propuso que las hembras deberian seleccionar machos
para copular extra-pareja de mayor calidad que su consorte. Sin embargo, en el presente
estudio las hembras infieles no cortejaron ni copularon con machos extra de mayor

calidad (medida en intensidad de cortejo y en éxito reproductivo) que su consorte.
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