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RESUMEN
En muchas especies de aves las crias compiten agresivamente por el alimento propercionado
directamente por los padres estableciéndose jerarquias de dominancia. En nidadas de dos crias
del bobo de patas azules (Sula nebouxir) se establece una relacién de dominancia-subordinacién
donde la cria mayor agrede con picotazos, mordidas y gritos a la cria menor y ésta responde
con posturas ritualizadas de sumisidn. Experimentalmente se ha demostrado la importancia del
aprendizaje en este proceso: cada una de las crias es entrenada para ganar o para perder.
Hasta ahora se sabe poco acerca del desarrollo de la jerarquia de dominancia en nidadas de
tres crias, donde el aprendizaje y el papel de la segunda cria podrian ser complejos. El objetivo
de este estudio fue describir el desarrollo de la jerarquia de dominancia en nidadas de tres
crias del bobo de patas azules. Se observaron 18 nidadas de tres crias en la Isla Isabel,
Nayarit registrando la frecuencia absoluta de la agresién (picotazos y mordidas) y si esta
provocé sumisién en la victima. Durante las primeras cuatro semanas de vida, se establecié una
Jjerarquia de dominancia lineal de acuerdo al orden de eclosién donde la cria mayor agredié mds
a la menor que viceversa. La tasa de agresidn y la proporcién de agresién que causé sumisién
aumentaron con la edad de las crias. Sorprendentemente, las tres crias adoptaron o
mantuvieron una conducta de sumisién aunque la cria A nunca se sometié a mds del 40% de las
agresiones recibidas mientras que las crias B y C se sometieron mds del 90%. La cria B
posiblemente tuvo un proceso de aprendizaje doble (como perdedor y como ganador) porque
fue mds agresiva con la cria C que con la cria A pero fue mds sumisa con la cria A que con la
eria C. En la cria A también se observé un entrenamiento doble aunque el entrenamiento como
perdedor fue minimo. La cria C no se comporté como un "desperado” porque no agredié
intfensamente a la cria B y fue sumisa con sus hermanos mayores. Durante el desarrollo de las
crias hubo dos procesos de aprendizaje progresivo (formacién para perder o para ganar) que
ocurrieron de manera independiente y que pueden darse de manera simultdnea en el mismo

individuo.



INTRODUCCION

Reduccion de la nidada

En muchas especies de aves ocasionalmente los padres producen mas crias de las que
pueden criar hasta su independencia (Lack, 1947). Entre las crias hay competencia por
los recursos (principalmente alimento) y a veces la cria menor de la nidada muere por
inanicién o por la agresidn recibida de sus hermanas. Pero ¢por qué o para qué tener
una cria extra, si hay costos en la produccién de esa cria que posiblemente muera
antes de su independencia? ¢Cudl es el beneficio de tener una cria extra?

Forbes y Mock (1994) citan al menos tres hipétesis que explican por qué tener
una cria extra. Primero, Lack (1947) propuso que los padres tienen nidadas grandes
que ellos esperan criar si el alimento es suficiente pero si el alimento es insuficiente,
permiten que la nidada sea reducida (hipétesis de la reduccién facultativa de la
nidada). Segundo, la cria extra sirve como seguro (hipétesis del seguro), si la cria
mayor (o el huevo) falla por causa de algtin dafio o sufre un defecto congénito podria
ser usado como reemplazo. Tercero, una cria extra permite la seleccién de la progenie,
es decir, se puede seleccionar la cria de mejor calidad. En el caso de especies donde
se presenta agresidn, la cria de mayor calidad serd la que emplume después de haber
sobrevivido a las agresiones de su hermano (fratricidio).

La reduccion de la nidada en aves puede ser facilitada por la eclosién
asincronica, la diferencia en el tamafio de huevos o ambas. La eclosidn asincrénica
ocurre cuando la incubacién de los huevos empieza antes de que el (iltimo huevo sea
puesto. Asi que la cria que eclosiona primero tiene una ventaja sobre su hermano en
cuanto a su desarrollo y tamafio (Lack, 1947) mientras que la dltima cria en eclosionar
es usualmente la primera en sucumbir ya sea por inanicién y/o por la agresién de la

cria mayor (Mock, 1984).



Fratricidio obligado y facultativo

La reduccién de la nidada puede llevarse a cabo por medio de conductas agresivas
(picotazos, empujones, mordidas, golpes) o sin ellas. En especies que no demuestran
agresidn, la reduccién de la nidada ocurre mediante la competencia por solicitud e
inanicidn diferencial de las crias. Por ejemplo, en aves paserinas generalmente el
hermano mds grande consume mds alimento y sélo deja una porcién pequefia para la
cria mds chica y asi la cria mayor causa la muerte de su hermano menor de manera
indirecta (Lamey y Mock, 1991).

En especies agresivas, la agresién entre las crias puede variar desde el
fratricidio obligado donde el pollo mayor invariablemente picotea, muerde o empuja a
su hermano provocando siempre su muerte debido a las lesiones, la expulsién del nido o
por inanicién; hasta el fratricidio facultativo donde la agresidon suele ser menor y la
probabilidad de muerte del hermano menor varia de acuerdo a la disponibilidad del
alimento.

Generalmente, el fratricidio obligado se presenta en especies de aves con
puestas de dos huevos y eclosidn asincrénica. Por ejemplo, el dguila negra Aguila
verreauxi, que fue una de las primeras especies donde se observé el fratricidio
obligado, pone dos huevos y la cria mayor ataca implacablemente a su hermano menor
desde el momento que éste eclosiona. Se ha reportado que durante los tres dias de su
vida, el segundo pollo fue picoteado por el hermano mayor al menos 1569 veces
(Gargett, 1978). Desde la perspectiva de los padres el segundo huevo o pollo sirve
como un seguro en el caso de que falle el primero (Cash y Evans, 1986). Se ha
propuesto que el fratricidio obligado ocurre independiente de la cantidad de alimento
al tiempo que el hermano menor muere (Forbes y Mock, 1994). Sin embargo, cuando se
hicieron pares artificiales de crias de bobo café Sula leucogaster donde se suministré
artificialmente una cantidad de alimento a las crias mayores de cada par, se encontré

que la ingesta de alimento estd relacionada con la agresién de las crias. Una menor



cantidad de alimento ingerido por la cria mayor resulté en un tiempo de actividad mds
amplio, y una tasa y frecuencia absoluta de empujones mds grande. Ademds, a mayor
privacién de alimento la cria mayor mds frecuentemente expulsé a su hermano menor
del nido, lo que puede causarle la muerte (Osorno y Drummond, 2003).

El fratricidio facultativo ha sido descrito en Ardeidos como la garza
garrapatera Bubulcus ibis, donde las crias hermanas luchan frecuentemente
intercambiando picotazos y golpes y entre ellas se establece una jerarquia de
dominancia lineal de acuerdo al orden de eclosién (Ploger y Mock, 1986; Mock et al.,
1990). En otras especies como el bobo de patas azules se forma una relacién de
dominancia-subordinacién y la agresién entre las crias suele ser unidireccional. La cria
mayor picotea, muerde y a veces amenaza con vocalizaciones a su hermano menor y
estd generalmente responde adoptando o manteniendo conductas ritualizadas de

sumisién (Drummond, 1989; Drummond, Gonzdlez y Osorno, 1986).

Dominancia

Concepto de dominancia
A pesar de los numerosos estudios acerca de la dominancia, el concepto aun sigue
siendo controversial y discutido. Alrededor de los afios 20, los estudios acerca de la
dominancia se hicieron principalmente en grupos de aves, mamiferos y en algunos otros
animales que formaban grupos con jerarquias de dominancia (Archer, 1988). En 1920,
los estudios en gallinas y patos hechos por Schjelderup - Ebbe demostraron que hay
una estructura de dominancia en donde cada individuo responde a otro como
dominante o subordinado. Esta jerarquia de dominancia fue definida como "orden de
picotazos". A partir de estos estudios, se definid el concepto contempordneo de
"dominancia social " que en investigaciones posteriores no sélo se refirié al resultado
de las interacciones agresivas sino también a la prioridad de acceso a recursos que

dicha dominancia debia conferir (Archer, 1988).



Posteriormente, durante los afios treinta y cuarenta la investigacion respecto a
la agresién fue en relacidn al conocimiento y establecimiento de los factores
fisiolégicos y sociales responsables de la dominancia en grupos de gallinas y también

de roedores de laboratorio (Archer, 1988).

Tipos de dominancia
La dominancia ha sido definida come una consistente asimetria en la relacién
agonistica de dos individuos (Dewsbury, 1982). Bernstein (1981) definié cuatro
categorias de dominancia: dominancia-subordinacién verdadera, dominancia territorial,
entrenados para perder y ganar y asimetria de atributos. Una relacién dominancia-
subordinacion verdadera se forma cuando hay una serie de interacciones entre dos
individuos que conduce a que uno de ellos actie como sumiso cada vez que existen
encuentros con el otro. Esta relacién depende del reconocimiento individual. Una
dominancia territorial ocurre cuando el resultado de un enfrentamiento no depende de
las identidades de los individuos sino de la localizacion espacial del encuentro
(Kaufmann, 1983). La relacion de entrenados para ganar y perder también depende del
aprendizaje, pero no involucra una identidad individual o localizacién. Hay una historia
de victorias y derrotas que convierte al animal en agresivo o sumiso hacia otros
coespecificos, entonces es un ganador o perdedor entrenado, respectivamente. En
algunas especies, la madurez, el sexo y otras variables pueden predecir cual individuo
va a rendirse en una confrontacién o competencia por algin recurso. Por ejemplo, el
macho domina a la hembra (o viceversa), los dominantes adultos a los juveniles o el
color de un morfo domina a otro. De esta manera las interacciones entre clases de
coespecificos reflejan una asimetria de atributos.

Estas cuatro categorias son de dominancia porque uno de los contendientes se
rinde, emitiendo una respuesta (por ejemplo volar, retroceder, o una sefial de

sumision) que reduce la probabilidad de agresion del otro individuo.
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Sumision
Durante un enfrentamiento, uno de los contendientes puede exhibir posturas
ritualizadas que sirven como sefiales para terminar la lucha y disminuir o evitar ser
atacado (Brain, 1981). Sin embargo, los individuos necesitan aprender en que momento
y cémo reaccionar sumisamente. El aprendizaje de esta conducta se da mediante
experiencias repetidas de derrota, que causan que el individuo se someta de una
manera mds rdpida o mds ritualizada después de varios ataques o intentos de ataque

(Brain, 1981).

Dominancia en diferentes taxa

La dominancia estd ampliamente distribuida en vertebrados e invertebrados pero su
naturaleza varia segun la especie. En vertebrados ha sido estudiada tanto en especies
de aves: aguilas (Gargett, 1978; Stinson, 1979; Edwards y Collopy, 1983) garzas
(Mock, 1984; Mock, 1985; Ploger y Mock, 1986; Mock y Lamey, 1991; Fujioka, 1985),
pelicanos (Ploger, 1997; Pinson y Drummond, 1993) y bobos (Drummond, Gonzdlez y
Osorno, 1986; Osorno y Drummond, 1995; Drummond y Osorno, 1992; Drummond, et al
2001 ay b, entre otros) como en especies de mamiferos: hienas manchadas (Frank et
al., 1991; Frank, 1994), puercos domésticos (Fraser y Thompson, 1991) y primates
(Harrison, 1983). La dominancia frecuentemente estd correlacionada con factores
como el sexo, el tamafio, la antigiiedad dentro de un grupo, los niveles hormonales y la
experiencia agonistica. La dominancia se puede establecer en individuos adultos como
entre crias hermanas de una misma camada o nidada (Harrison, 1983; Bernstein, 1981;

Nufiez de la Mora, et al., 1996).

Mamiferos
La dominancia en algunos mamiferos se puede establecer entre los machos adultos que
compiten por el acceso a las hembras o para defender un territorio. En algunos

ungulados y carnivoros, los machos adultos se enfrentan entre ellos para defender un
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territorio en el cual puede haber una o mds hembras (Huntingford y Turner, 1987). En
otros mamiferos donde se forman grupos sociales, como en el mono arafia Ateles
geoffroyi, ocurren agresiones entre los adultos que van desde amenazas, sonidos
emitidos con los dientes hasta golpes. Generalmente los machos son dominantes sobre
las hembras y juveniles (Huntingford y Turner, 1987)

Durante las primeras horas de su nacimiento, las crias de los puercos
domésticos compiten vigorosamente por el acceso a las tetas de la madre. La lucha
entre ellos es violenta, pues las crias nacen con los colmillos e incisivos desarrollados
para agredirse unos a ofros. El conflicto inicial cesa gradualmente una vez que se
establece un "orden de tetas". Al parecer hay una preferencia por las tetas anteriores
que contienen mds leche que las posteriores (Fraser y Thompson, 1991).

En las hienas manchadas la lucha entre las crias de una camada es intensa. Al
igual que los puercos domésticos nacen con los colmillos desarrollados, valiéndose de
éstos para agredir a sus hermanos, a veces hasta matarlos. Al principio del nacimiento
la primera cria ataca a la segunda y luego las agresiones son mutuas. La dominancia
entre las crias se establece durante las primeras horas o dias del nacimiento (Frank,

et al.,, 1991; Frank, 1994).

Aves
Entre los adultos de aves que viven en grupos sociales como la codorniz japonesa
Coturnix coturnix japonicay el lagépodo Lagopus lagopus scotis, se han observado
jerarquias de dominancia relacionadas con la experiencia con sus compafieros del
mismo sexo en la nidada (Boag y Alway, 1980). En otra especie como los paves
silvestres Meleagris gallipavo los machos hermanos tienen enfrentamientos fisicos y el
macho ganador es el dominante de ese grupo. Asi mismo, los grupos de pavos machos
obtienen dominancia sobre otros grupos como resultado de enfrentamientos entre

grupos (Watts y Stokes, 1971).

12



Las jerarquias de dominancia pueden establecerse por medio de picotazos,
golpes, empujones, despliegues visuales y vocalizaciones de amenaza. Por ejemplo, en
nidadas de aves precoces como el ganso gris doméstico Anser anser se han observado
peleas durante los primeros dias de su vida. Los gansos se muerden frecuentemente
unos a otros durante las primeras veinticuatro horas sin que ocurra una reaccion de
huida, evasién o alejamiento. Después de este tiempo cada agresidn es contestada con
alejamientos, evasiones, saludos o mordiscos (Kalas, 1977).

En crias de aves no precoces la agresién puede ser escalada o bien se puede
formar una relacion de dominancia-subordinacién. Por ejemplo, en el bobo café los
picotazos y empujones de la cria mayor hacia su hermano pueden empezar a los 6 dias
de edad y provocar su muerte (Drummond, 1989; Osorno y Drummond, 2003) pero
cuando en condiciones experimentales, la cria menor sobrevive durante los 15 dias, la
agresidn entre las crias suele ser escalada y la cria menor no se somete a la agresién
del hermano mayor, volviéndose incontrolable. Osorno y Drummond (2003) observaron
que de 24 crias menores en pares artificiales, 21 demostraron agresién durante los
primeros dos dias de observacién y las crias menores expulsaron 6 veces a las crias
mayores cuando estas dltimas eran 32% mds pesadas. Sin embargo, su tasa de
agresién fue 3 a 8 veces mds baja que la de las crias mayores.

En la gran garza Casmerodius albus que tiene nidadas de tres crias con
intervalos de eclosién de dos dias, la sobrevivencia de las crias aparentemente
depende de la cantidad de alimento proporcionado por los padres. Los pollos luchan
alrededor de cinco veces al dia y las luchas ocurren sin conductas de ritualizacién
durante o fuera del tiempo que son alimentadas. Los pollos se empujan e intercambian
golpes hasta que uno de ellos se agacha o huye. Entonces el pollo victorioso puede
desistir o continuar picoteando o a veces lo persigue y lo golpea contra el nido. La
nidada mantiene una jerarquia linear y estable (Mock y Parker, 1997; Mock, 1985).

La jerarquia de dominancia se ha estudiado en nidadas de dos crias y en muy

pocas especies se ha visto la relacién en nidadas de tres crias (ejemplos en Mock y
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Lamey, 1991; Groves 1984). En nidadas de tres crias la dominancia suele ser lineal pero
la intensidad de la agresién puede variar entre los pares de crias (Mock y Lamey, 1991;
Mock y Parker, 1986). En Ardeidos como la garza garrapatera la mayoria de la
agresién en una nidada de tres crias se presenta entre las dos crias menores (By C) y
hay poca agresién entre las crias A y B. En otras especies como el pelicano café
Pelecanus occidentalis la dominancia en las nidadas de tres crias es lineal y la agresién

es mayor entre las crias A y B que entre B y C (Ploger, 1997).

Dominancia en el bobo de patas azules

El bobo de patas azules es una especie con fratricidio facultativo. Pone de uno a tres
huevos en las islas del Océano Pacifico y las crias de una nidada nacen con un intervalo
promedio de eclosion de 4 dias. Las crias jévenes reciben alimento predigerido
(sardinas y anchoas) por regurgitacion directamente de sus padres (Nelson, 1978). En
las nidadas de dos crias, el pollo mayor ataca y amenaza diariamente a su hermano y
éste responde con posturas ritualizadas de sumision ("bill down and face away” BDFA)

formdndose entre ellas una relacién de dominancia -subordinacién (Nelson, 1978).

Agresion y alimentacion
La agresion en las crias del bobo de patas azules involucra picotazos en la cabeza y el
cuerpo de la victima ya sea con el pico abierto o cerrado. En nidadas de dos crias, la
mayor picotea y muerde a la menor mds frecuentemente a la edad de 10 a 20 dias
cuando el hermano menor tiene alrededor de 6 a 16 dias (Drummond, 1989; Drummond
et al., 1986). La cria mayor tiene mds probabilidades de sobrevivir hasta el emplumado
que su hermano menor, en parte porque tiene mayor acceso al alimento. Guerray
Drummond (1995) reportan que las crias mayores recibieron 26 % mds alimento que
las menores durante la primera semana de vida y después continuaron recibiendo
porciones mds grandes durante al menos las primeras cinco semanas. En otro estudio,

Drummond y Garcia-Chavelas (1989) reportan que en crias privadas de alimento
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experimentalmente, las crias mayores aumentaron los picotazos hacia sus hermanos
alcanzando valores mdximos en el dia en el que el déficit de peso de los mismos estaba

entre 20 - 25 %.

Crias entrenadas para ganar o perder
Experimentalmente se ha probado que las crias de 12-55 dias de edad que han crecido
como dominantes o subordinados en su nido natal suelen ser mds agresivas o mas
sumisos, respectivamente, sin importar que su compafero (desconocido) fuera
dominante o subordinado. Sin embargo, en ausencia de experiencia social con un
hermano, el tamario relativo o la edad pueden determinar la direccidn de la
dominancia. En pares experimentales de crias con diferencias en edad y tamafio, se
encontré que los subordinados que fueron pareados con dominantes mds pequefios y
Jjovenes de edad inicialmente se comportaron agresivamente. Ninguno de los
subordinados controles pareados con un dominante mds grande en tamafio y edad
fueron agresivos (Drummond y Osorno, 1992).

Por otra parte, también se ha visto que en pares experimentales de (1) crias
tnicas de 13-20 d mds grandes (sin experiencia social) con dominantes y (2) crias
Unicas mds pequefias con subordinados, el entrenamiento para perder produce un
efecto mds persistente que el entrenamiento para ganar (Drummond y Canales, 1998).
Los dominantes fueron seis veces mds agresivos que las crias tnicas y los subordinados
fueron siete veces menos agresivos. Sin embargo, durante los primeros 6 dias los
subordinados mantuvieron su papel de subordinado, mientras que la mitad de los
dominantes perdieron su papel de dominante (Drummond y Canales, 1998). De esta
manera, sabemos que en las nidadas de dos crias del bobo de patas azules, las crias
establecen una relacion de dominancia-subordinacién con cada una de las crias
aprendiendo su papel de dominante o sumiso.

Hasta ahora los estudios experimentales y descriptivos de la relacion entre

crias de aves se han limitado a investigar las causas préximas relacionadas con la

15



agresién entre hermanos como: alimento, método de alimentacion, tamafio de nidada.
Poco sabemos del desarrollo de la relacién de dominancia-subordinacién en crias de
aves. Estudios anteriores en el bobo de patas azules nos han reportado el papel de las
crias en esta relacién solo en nidadas de dos crias pero ¢Cémo se desarrolla estd
jerarquia de dominancia? y ¢Qué ocurre con la cria intermedia (segunda cria) en una
nidada de tres? Posiblemente la cria intfermedia tenga que aprender un doble papel,
como dominante pero también como subordinada. En cambio, la cria mds pequefia
podria comportarse como cria "desperado” (Drummond, 1993; Drummond, 2001 q;
Grafen, 1987) al igual que la segunda cria del bobo café. El concepto de "desperado”
(6rafen, 1987) sugiere que la cria menor, que tiene una probabilidad de sobrevivencia
cercana a cero, deberia intentar derrotar a su hermano mayor agrediéndolo
implacablemente a pesar de sus enormes desventajas fisicas, porque el costo de
perder es minimo. La hipétesis del "desperado” podria ser aplicada a especies donde
los padres rara vez o nunca pueden criar la nidada completa hasta la independencia y,
ademds, existe una victima designada (en este caso la cria mds joven). Por ejemplo, en
el bobo café, sélo de 1-3% de las segundas crias logran sobrevivir junto con su
hermano (Amerson y Shelton, 1976 ; Woodward, 1972) y se supone que generalmente
los padres son incapaces de alimentar a dos crias hasta el emplumado. Se ha
observado que la segunda cria no adopta una conducta de sumisién y es capaz de
atacar a su hermano mayor con violencia desenfrenada, comportdndose como
"desperado” (Drummond et al. 2003). Esto ha sido comprobado formando
experimentalmente 11 pares de crias con la segunda cria de bobo café en nidadas de
crias dnicas de bobo patas azules y 9 pares control con la segunda cria de bobo de
patas azules en nidadas de crias Unicas de bobo de patas azules. Las segundas crias de
bobo café fueron 7 veces mds agresivas que las segundas crias de bobo de patas
azules del control y la mayoria de ellos dominaron en algiin momento a su compafiero

mds grande y mayor de edad. Cuatro de las nueve crias de bobo café demostraron una
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agresién implacable emitiendo una tasa de agresién arriba de 711 picotazos, empujones

y mordidas por hora a su compafiero de nidada (Drummond et al. 2003).

Este es el primer estudio en aves y en el bobo de patas azules que describe el

desarrollo de la dominancia -subordinacién en nidadas de tres crias. El objetivo

principal de este estudio fue describir el desarrollo de la jerarquia de dominancia en

nidadas de tres crias, considerando las siguientes hipétesis:

L

I

ILE.

La agresidn entre las crias varia de acuerdo al orden de eclosidn y se establece
tempranamente una jerarquia lineal.
Prediccidn 1. La frecuencia de agresiones de la cria mayor de cada uno de los tres
pares es mas intensa que la de la cria menor.
Prediccidn 2. Se presenta un pico de la intensidad de agresion tempranamente y
luego la agresién disminuye.
La cria B es entrenada para ganar con respecto a la cria C y para perder con
respecto a la cria A.
Prediccién 1. La agresién emitida por la cria B hacia la cria A es menor que la
agresion emitida por la cria B hacia la cria C.
Prediccidn 2. La cria B es mds sumisa con la cria A que con la cria C.
Prediccién 3. La cria B responde con la misma sumisidn que C, cuando es agredida
por la cria A.
Prediccidn 4. La cria B agrede a la cria € tanto como la cria A lo hace.
Si los padres generalmente son incapaces de alimentar tres crias hasta la
independencia, la cria C debe intentar destituir violentamente a la cria B.
Prediccidn 1. La cria C se lanza con agresidn intensa contra la cria B.
Prediccion 2. La cria C no aprende a ser sumisa.
Prediccidn 3. La frecuencia de agresion entre el par B y C es mayor que entre el
par AyBoAyC.
Prediccion 4. La agresién entre B y C se mantiene elevada (mientras que entre A y

B es intensa al principio y luego disminuye).
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METODOS

Muestra

El trabajo de campo se realizé de marzo a abril del 2002 en la Isla Isabel, Nayarit,
México (21° 52' N, 105° 54' W). En dos zonas de estudio (Zona de Trabajo y Costa
Fragatas) se marcaron con estacas de madera numeradas los nidos que contenian de 1
a 3 huevos y/o crias. Las crias se marcaron con alambres de colores para poder
identificarlas de acuerdo al orden de eclosion (A, B y C). Cada tercer dia se hicieron
revisiones del contenido de los nidos. Las nidadas que se observaron se escogieron de
las nidadas de tres crias disponibles dando prioridad a las de menor edad. Las
observaciones de cada nidada finalizaron cuando una de las tres crias moria o
desaparecia del nido, lo cual ocurrié en todas las nidadas.

Para las crias A y B que no se conocia la fecha de eclosién, la edad se estimé en
base a curvas de crecimiento de pico y ulna para nidadas de dos crias (Drummond et
al., 1987). En el caso de las crias C, la edad se determiné restando cuatro dias de la
edad de la cria B, que es el promedio del intervalo de eclosién entre las crias By C
(3.60+0.74, x t e. e, Castillo y Chdvez-Pedn, 1983).

Se observaron un total de 54 crias de 18 nidadas cuya edad estuvo entre los 2-
49 dias. La edad promedio de las crias A al inicio de las observaciones fue de 16.16 +
0.85d (10 - 23 d) y al final de 27.33 + 2.59 d (13 - 49 d). La diferencia de edad entre
lacria Ay B fuede 3.16 + 0.21d (2- 5d) y entre cria By C de 4.16 + 0.18 d (3-6 d). El
nimero promedio de dias de observacién por nidada fue de 10.16 +1.92 d (1 - 31 d). En
los andlisis no se incluyeron datos de las edades antes de los 5 dias y después de 44 d,

porque las muestras eran muy pequefias (n < 4).
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Conducta

Registro de conducta
Las observaciones se hicieron de 0700 a 1000 h y de 1500 a 1800 h y las tres crias de
cada nidada se marcaron en la cabezay en la cola con diferentes colores de pintura
vinilica Vinci (rojo, azul y amarillo) asignados arbitrariamente para su identificacién
individual. El primer dia de observacién, las crias se midieron (pico y ulna), pesaron y
marcaron antes de iniciar las observaciones y en dias posteriores estos datos se
tomaron al final de cada observacidn. El observador se senté a 5 metros de distancia
de uno o dos nidos, registrando la frecuencia absoluta de las agresiones (picotazos +
mordidas) anotando en cada caso el actor y el receptor de la agresidn y si la victima
que era agredida respondia o adoptaba una postura de sumisién (BDFA, bill down and
face away, Nelson, 1978). En adicién, se registré la frecuencia de alimentacién de las
crias.

Al inicio del estudio, los observadores fueron entrenados registrando conducta
en cuatro nidadas de tres crias de 9 - 20 dias de edad durante 4 dias. Durante el
entrenamiento, dos observadores registraron de manera independiente la conducta en
el mismo nido para confirmar que estaban registrando las mismas categorias de

conducta, midiendo y pesando de igual manera y luego se compararon sus datos.

Criterios de las categorias de conductas
Picotazo: Cuando hubo un impacto de la punta del pico (abierto o cerrado) sobre el
cuerpo de la otra cria. Mordida: Cuando una de las crias prensé con las mandibulas una
parte del cuerpo de la otra cria. Cuando la cria renové el movimiento con un nuevo
apreton o desplazamiento, se registraba otro evento, sin importar que no soltaraa la
victima antes de renovar el movimiento. Sumisicn: La cria adopté o mantuvo una
postura de BDFA (bajar el pico y voltear la cabeza). Alimentaciom. Cuando hubo una

unidn del pico de la cria y del adulto o una insercién de la cabeza de la cria en el pico
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del adulto y se observé una distensidn del cuello de la cria que indicé que el alimento

estaba pasando a través de su cuello.

Andlisis de datos

Los datos de cada cria fueron agrupados en bloques progresivos de 5 dias de edad:
5-9d,10-14d,15-19d,20-24d,25-29d,30-34d,35-39d,40- 44 d. Para
todas las variables (agresidn, alimentacién, peso, pico y ulna) se aplicé una prueba
estadistica a los datos solo cuando toda(s) la(s) muestra(s) en consideracion tenian
una n > 8, y utilizando todos los bloques de edad que satisfacian este criterio. El
requisito de n > 8 se relajé en dos casos: 1) cuando para una comparacién no existia
ningun bloque de edades con n = 8, entonces se incluyeron los bloques conn> 7y 2)
cuando se querian detectar cambios progresivos con la edad, se obtuvieron muestras
de tres bloques de edad consecutivos permitiendo la inclusién de no mds de una
muestra de n = 5 en pruebas Friedman o Kruskal - Wallis.

Cuando fue posible, se compararon crias de la misma nidada usando pruebas
estadisticas dependientes (Wilcoxon o Friedman), pero cuando el tamafio de la
muestra no era adecuado para hacerlo asi (n < 8), entonces se formaron las muestras
utilizando todas las crias disponibles, incluyendo crias de distintas nidadas, y se
usaron pruebas de muestras independientes (U de Mann-Whitney o Kruskal-Wallis). En
todos los casos donde la muestra utilizada para una prueba estadistica fue diferente a
la muestra (completa) representada en el histograma de las figuras, se reportan los
valores (x + e.e) en el texto de resultados. Todas las pruebas se aplicaron con un nivel
de significancia de 0.05 y se reporta la media y el error estdndar.

Cuando se compard la agresidn de las crias A, By C, se usaron pruebas de
Wilcoxon o U de Mann Whitney entre pares de crias: A vs B, B vs C exclusivamente.
No se hizo una comparacidn global seguida por comparaciones post hoc (Gibbons,
1976) entre pares de crias porque de esa manera se aumenta el nimero de pruebas

estadisticas y la inflacién del nivel de significancia.
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Para expresar la magnitud de la diferencia entre dos categorias de las crias (p.
ej; A vs. B) se compararon siempre las medias de las dos muestras, reportando por
ejemplo que la frecuencia promedio de A era tres veces mayor que la de B. La
magnitud de la diferencia no pudo ser calculada para cada par de crias porque los
ceros en las muestras fueron comunes.

Para cada par de crias (A-B, B-C, A-C) de cada nidada y para cada uno de los
blogues de edad, se calculd la tasa individual de agresiones por hora de observacion y
la proporcién de agresiones que causaron sumisién. Ademds, se calculd la tasa de
agresién total de cada una de las crias hacia sus dos hermanas (p. ej; la agresién de A
hacia B + la agresién de A hacia C) y la agresion sumada de los tres pares de crias (p.
ej; en el par A-B: la agresidn de A hacia B + la agresidn de B hacia A) por hora de

observacion.

Desarrollo de las crias

Para el andlisis de desarrollo de las crias se calculd la proporcién de mortalidad de las
crias. Para el andlisis de crecimiento de las crias se calculé el promedio del peso, pico
y ulna por nidada y bloque de edad para cada una de las crias, la tasa de alimentacidn

por hora de observacién por nidada en cada bloque de edad y para cada una de las

crias.
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RESULTADOS

La_jerarquia de dominancia

Durante las primeras cuatro semanas de vida de las tres crias, se establecié una
jerarquia de dominancia lineal de acuerdo al orden de eclosién. A través de este
periodo, cuando las crias de cada par diferian sustancialmente en edad y madurez, la
agresién de la cria A hacia la cria B fue 4 -15 veces mds que viceversay hacia la cria C
de 21 - 100 veces mds que al contrario (Fig. 1. Tabla 1). La agresidn de la cria B hacia la
cria C fue 6 - 29 veces mds que viceversa (Fig. 1. Tabla 1).

La dominancia de la cria mayor en cada par fue consistente en las 18 nidadas de
tres. En todas las nidadas la cria A agredié mds a B que viceversa, tanto en la suma
total de agresiones a través de todos los dias de observacién como en cada uno de sus
bloques de edad. De la misma manera, en las 18 nidadas la cria B agredié mds a C que
viceversa, tanto en la suma total de agresiones a través de todos los dias de
observacion, como en cada uno de los bloques de edad. Por supuesto, la consistencia de
la dominancia de A sobre C también fue total.

Ademads en los tres pares de crias, la agresién de la cria menor no aumenté a lo
largo del tiempo (Fig. 1). Debido a que la agresidn de las crias A y B aumenté con la
edad y que las crias hermanas diferian en edad, las diferencias en conducta entre A, B
y C necesitaban confirmarse con comparaciones entre agresores de la misma edad.
Primero se reporta el desarrollo de la agresién en cada cria y a continuacion las

comparaciones de las crias a la misma edad.

El desarrollo de la agresion

Como puede apreciarse en la Fig. 2, la agresion total de la cria A incrementé con su
edad (15 -19d, 5.27 + 3.01: 20 - 24 d, 9.37 + 3.35; 25 - 29 d, 16.60 + 6.70 agresiones
/ h, Friedman: n = 8, p = 0.043) al igual que la agresién total de la cria B (10 - 14 d vs
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15 - 19 d vs 20 - 24 d, Kruskal - Wallis: H=5.86,n=10,14,10,9.l.=2,p=0.05). En la
agresion total de la cria C también se encontré un efecto de la edad (5- 9 d vs 10 -14
d vs 15 - 19 d, Kruskal-Wallis: H=5.98,n = 8,13, 11, g.l. =2, p = 0.05). Debido a que en
las muestras, la agresién total de C llegd a su mdximo a la edad de 10 -14 d y luego
disminuyd, se aplicé una prueba post-hoc Dunn pero no hubo diferencias significativas
entre los pares de edad adyacentes (post-hoc Dunn con un valor critico [ z*] y o global
de 0.05:5-9dvs 10 - 14 d, 10.06 > 9.87*: 10 -14 d vs 15 - 19 d, 9.14 > 3.31*; Fig. 2).
Este resultado sugiere que efectivamente la agresion total a los 10 - 14 d rebasé la

agresién total de la edad 5 - 9 d y 15 - 19 d combinadas.

Parece que la agresién total de cada cria llegé a un mdximo y luego disminuyé y
que las crias A y B alcanzaron su mdximo a mayor edad que la cria C (30 - 34 d para A,
25-29dparaBy 10 - 14 d para C), pero las muestras no fueron suficientes para

afirmar esto con seguridad (Fig. 2).

Se hizo un andlisis individual de las crias observadas en los bloques de edad
consecutivos donde aumento la agresién de las crias para saber si la tasa de agresién
de cada individuo aumentd (el mismo procedimiento se hizo para la proporcion de
agresiones que causaron sumisién; ver seccion: El desarrollo de la sumisién, p. 24). Al
analizar el desempefio individual de las 3 crias A que fueron observadas en al menos
dos bloques de edad consecutivos. Once de ellas mostraron de uno a dos aumentos
entre bloques sucesivos y sélo 3 de ellas disminuyeron. En el caso de las 12 crias B, 8
de ellas mostraron uno o dos aumentos en su agresion entre bloques sucesivos y sélo 5
mostraron una disminucién en la agresién. En cambio, de las 11 crias C que fueron
observadas de manera consecutiva, 3 de ellas no mostraron agresion, 5 presentaron de
1 a 2 aumentos en su agresién y 5 disminuyeron su agresion. Estas observaciones de
individuos apoyan los andlisis estadisticos de tendencias centrales, indicando que los
individuos A y B mostraron una tendencia del aumento de la agresidn entre los 10 y 29

dias de edad.
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Comparacién de la agresién a la misma edad

En la Fig. 2 se puede observar la agresién de las tres crias a la misma edad. La
agresién total de la cria A hacia sus dos hermanos fue mayor que la agresidn total de
la cria B (15 - 19 d, cria A: 5.73 + 2.14, cria B: 1.95 + 0.65, Wilcoxon: T=14, n= 12,

p = 0.04; 20 - 24 d, cria A: 8.85 £ 2.72, cria B: 3.78 £ 1.04, Wilcoxon: T = 10, n = 10,

p = 0.05) y la agresién total de la cria B fue mayor que la de la cria € (10 - 14 d, U de
Mann - Whitney: U = 34, n= 10, 13, p = 0.05; 15 - 19 d, cria B: 2.56 + 0.75, cria C: 0.17
+ 0.079, Wilcoxon: T= 3, n= 11, p = 0.007, Fig. 2).

Entre cada par de crias hubo agresién de cada individuo, pero la cria mayor de
cada par fue generalmente la mds agresiva (Fig. 3). En el par A- B, la agresién de la
cria A fue 4 - 9 veces mds que la agresidn de la cria B (15 - 19 d, cria A: 2.66 + 0.88,
cria B: 0.64 + 0.20 agresiones/ h, Wilcoxon: T= 6, n =12, p = 0.009; 20 - 24 d, cria A:
6.19 + 0.88, cria B: 0.66 + 0.20 agresiones/ h, Wilcoxon: T=0,n =10, p= 0.007)y en
el par B - C, la cria B agredié de 2 - 11 veces mds que la cria C (10 -11 d, U de Mann-
Whitney: U=335,n=10,13,p=0.05; 15-194d, cria B: 1.92 + 0.54, cria C: 0.17 +
0.07 agresiones/h; Wilcoxon: T=3,n= 11, p= 0.007). A laedad de 15 - 19 d, la cria A
agredié a la cria C, pero no hubo agresién de la cria € a la cria A (15 - 19 d, cria A:
2.60 + 1.58, cria C: 0.00 + 0.00, Wilcoxon: T = 0, n = 10, p = 0.007).

La agresidn varié de intensidad dependiendo a cudl de las dos hermanas estaba
dirigida. En la Fig. 3 puede observarse que durante las primeros 15 - 30 d, cada cria
concentré sus agresiones cada vez mds sobre la cria mds pequefia de las dos
disponibles. A la edad de 15 - 19 d, la cria A agredié de manera similar a sus dos
hermanas (Wilcoxon: T = 24,n =13, p = 0.72) pero a la edad de 20 - 24 d, agredié 2
veces mds a la cria B que a la cria € (Wilcoxon: T=3.0,n=14,p=0.001) y a los 25 -
29 d agredié 4 veces mds a B que a C (Wilcoxon: T=0.0,n= 9, p = 0.007). La agresién
de la cria B hacia sus dos hermanas no fue significativamente diferente a la edad de

10 - 14 d (Wilcoxon: T = 9,n = 10, p = 0.10), pero a la edad de 15 - 19 d la cria B
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agredid 2 veces mads a la cria C que a la cria A (Wilcoxon: T=10,n=14,p=001)ya
la edad de 20 - 24 d, 5 veces mds (Wilcoxon: T=1.0,n= 10, p = 0.017). A la edad de
10 - 14 d, la cria C agredié similarmente a sus dos hermanas mayores (Wilcoxon: T =
15, n = 13, p = 0.67), mientras que a la edad de 15 - 19 d, agredié 28 veces mds a la
cria B que a la cria A (Wilcoxon: T = 0.00, n = 11, p = 0.04, Fig. 3).

De las dos crias menores, la cria € fue mds agredida en conjunto por sus dos
hermanas que la cria B, a la edad de 10 - 14 d (10 - 14 d: cria C: 3.39 + 0.86 cria B:
1.22 + 0.44, agresiones /h, U de Mann - Whitney: U = 33,n=10, 13, p=0.04) pero a la
edad de 15 - 19 d, tanto la cria B como la cria C fueron agredidas similarmente en
conjunto por sus dos hermanas (cria C: 5.27 + 1.74, cria B: 4.97 + 2.09 agresiones/h,

Wilcoxon: T =10,n =10, p =0.13)

El desarrollo de la sumisidn

Este andlisis se hizo en base a la edad de la cria que recibié las agresiones y dado que
los dltimos tres bloques de edad (30 - 34, 35 - 39, 40 - 44) incluian muestras muy
pequefias (< 4) no se consideraron para el andlisis. La proporcién de agresiones que
causé sumisién en la cria B cuando fue agredida por la cria A, aumenté entre los 10 y
24 d de edad de la cria B (10 - 14 d vs 15 - 19 d vs 20 - 24 d, Kruskal - Wallis: H =
15.39,n= 8,13,10,g.l. = 2, p < 0.001, Fig. 4). De la misma manera, la proporcidon de
agresiones que causé sumision en la cria C, entre los 10 y 24 d de edad, cuando fue
agredida por la cria A aumentd significativamente (10 -14 d vs 15-19d vs 20 - 24 d,
Kruskal - Wallis: H = 11.63,n =11, 8, 6, g.l. = 2, p = 0.003) y cuando fue agredida por la
cria B también hubo un incremento en su sumisién (10 -14 d vs 15 -19 d vs 20 -24 d,
Kruskal - Wallis: H = 8.57,n= 11,10, 5, g.l. = 2, p = 0.01). Sorprendentemente, la
proporcion de agresiones que causé sumision en la cria A cuando fue agredida por la
cria B aumentd significativamente entre los 15y 29 d de edad (15-19d vs 20 -24 d
vs 25 - 29 d, Kruskal - Wallis: H=6.32,n=10,12,7: gl. = 2, p = 0.04, Fig. 4).
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El desarrollo de la sumisién de las crias B y C fue muy parecido. Aunque entre
los 10 -14 d de edad la cria C se sometio dos veces mds a la cria A que lacriaBala
cria A (cria B vs cria C; U de Mann-Whitney: U=18,n=8,11,p=0.03),alos 15-19d
de edad, C y B no difirieron en este sentido (cria B vs cria C, U de Mann - Whitney:

U =47,n=13, 8, p=0.71). El aumento progresivo en la sumisién de las crias By C
entre los 10 y 24 d se ve parecido en magnitud y pendiente, con las dos cuadruplicando
o quintuplicando su sumisidn original en las dos segundas semanas de vida. Sin
embargo, las crias A fueron sustancialmente menos sumisas que las crias By C, y al
parecer la sumision se desarrollé mds tarde. Por ejemplo, a la edad de 15 - 19 d, las
agresiones de B provocaban ocho veces mds sumisiones en las crias € que en las crias
A (15 -19 d, cria C: 0.66 + 0.11, cria A: 0.08 £ 0.07, Wilcoxon: T = 0.0, p = 0.007); y
entre las 15 - 24 d de edad, las crias B se sometian a la cria A entre cuatro y cinco
veces mds frecuentemente que viceversa (15 -19 d, B: 0.51+ 0.11, A: 0.10 + 0.08,
Wilcoxon: T=2,n=8,p=0.04; 20 - 24 d: 0.85 + 0.04, A: 0.22 + 0.10, Wilcoxon:
T=0.0,n=10, p = 0.005).

Ademds cuando se consideraron individualmente a las 11 crias A que fueron
observadas en bloques consecutivos de edad, se encontré que 5 de ellas mostraron de
1 a 2 aumentos en sumisién entre bloques sucesivos, y sélo 3 crias disminuyeron su
sumisién (incluyendo 2 crias A que también aumentaron en otros bloques). Al
considerar las 10 crias B, se observd que 7 de ellas mostraron de 1 a 2 aumentos en su
sumisidn entre bloques sucesivos y sdlo 3 disminuyeron en su sumision. Cuando se
consideraron las 15 crias C (agredidas por A o B) observadas en bloques consecutivos,
se encontré que 14 de ellas presentaron de 1 a 2 aumentos en su sumisién entre
bloques sucesivos y sélo 6 crias mostraron disminucidn en la sumisién. Estas
observaciones nos permiten ver que de manera individual las crias también aumentan

en su sumisién.
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La cria C no parecid discriminar entre las agresiones de sus dos hermanas
mayores sometiéndose a proporciones similares de agresién emitidas por la cria A o
por la cria B (10 -14 d, cria A: 0.38 + 0.09, cria B: 0.41 + 0.13, Wilcoxon: T=14,n= 9,
p=057;15-19d, cria A: 0.59 + 0.09, cria B: 0.73 £ 0.10, Wilcoxon: T=11,n= 8,

p = 0.32).

La sumisién de la cria A alcanzé un mdximo de solo 40 % (0.40 de las agresiones
provocaron sumision) a la edad de 25 - 29 d (0.43 + 0.13) y después de esta edad no se
graficé porque solo una cria A fue agredida (Fig. 4). En el caso de la cria B, la
proporcion de agresiones que causaron sumision alcanzé su mdaximo aproximadamente
al 90 % (0.84 + 0.08). La sumisién de la cria C al ser agredida por las crias A y B llegé
hasta el 100 % (1+0.0) y 90 % (0.85 + 0.11) respectivamente (Fig. 4).

Entrenamiento de la cria B

Evidentemente la cria B fue entrenada para ganar contra la cria C y someterse a la
cria A. Entre los 10 y 24 d de edad, la cria B agredié cada vez mds a la cria € (10 - 14
d: 0.49 + 0.13 agresiones /h, 15 - 19 d: 1.73 + 0.46, 20 - 24 d: 3.09 + 0.98; Kruskal -
Wallis: H=153,n =10, 14,10, g.l. = 2, p = 0.05, Fig. 3) y entre los 15y 24 d de edad,
la tasa de agresidn de la cria B hacia la cria € fue significativamente superior (2 - 5
veces mds) que hacia la cria A (ver seccién: Comparacién de la agresién a la misma
edad, p. 24). La cria B fue 4 veces mds sumisa a las agresiones de la cria A que a las de
la cria C (15 -19 d: cria A: 0.62 + 0.08 agresiones / h, cria C: 0.14 + 0.09, U de Mann -
Whitney: U=95,n=13,7,p=004y 20 - 24 d: cria A: 0.85 + 0.04, cria C: 0.22 +
0.13, U de Mann - Whitney: U= 6.0,n= 10, 7, p = 0.004). Cabe resaltar que el
entrenamiento doble (como ganador y como perdedor) también se observé en la cria A,
quien aprendio a atacar y a someterse ante /a misma cria: cria B (ver seccion: El

desarrollo de la sumisidn, p. 25), aunque el entrenamiento como perdedor fue minimo
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La cria € como “desperado”

Cuatro resultados indican que la cria C no se comporté como “"desperado”. Primero, la
cria C nunca agredié intensamente a la cria B. En cambio, la cria B agredié 2 - 11 veces
mds a la cria C que viceversa (ver seccién: Comparacién de la agresién a la misma edad,
p. 24) y la cria C respondié muy pocas veces con agresion. Las tasas de agresién
mdximas observadas en cualquier dia en las 18 crias C variaron entre Oy 1.78
picotazos por hora (0.15 + 0.097), lo cual muestra que ninguna de las crias C en ningtin
dia mostré agresién de "desperado”. Segundo, cuando la cria € fue agredida por la cria
A o B, estd adopté o mantuvo una conducta sumisa que aumentd con su edad hasta
alcanzar un mdximo de 100 y 90 % de la proporcidn de agresiones que causé sumision
(ver seccion: El desarrollo de la sumisién, p. 25 y Fig. 4).

Tercero, como puede apreciarse en la Fig. 5, la agresién sumada entre las crias
B y C versus la agresion sumada entre A y C, calculada a la edad de la cria mayor de
cada par, no difirié significativamente (15 -19d: By C: 1.63 £ 0.45 versus Ay C: 3.40
+ 1.36; Wilcoxon: T=22,n=12,p=032;20-24d: By Cversus Ay C: 253 £ 110,
Wilcoxon: T = 21, n = 10, p = 0.51). Al parecer hubo menos agresion sumada entre By C
versus A y B pero no difirieron significativamente (15 - 19d, By C: 1.63 + 0.45 versus
Ay B: 340 +1.36; Wilcoxon: T=16,n=12,p=0.07; 20-24d: By C: 3.30+£0.92
versus Ay C: 7.04 £ 1.87; Wilcoxon: T = 12, n = 10, p = 0.11). De hecho en las muestras
la agresion sumada entre B y € no llegé a la mitad de la agresién sumada entre Ay B o
AyC.

Cuarto, en la Fig. 5 se puede observar que la agresion sumada entre B y C solo
aumentd entre los 10 - 24 d y después disminuyé manteniéndose baja (10 - 14 d versus
15 - 19 d versus 20 - 24 d, Kruskal - Wallis: H = 6.49,g.l. = 2, n = 10, 14, 10, p = 0.03),
mientras que la agresion sumada entre A y B siguié aumentando hasta los 29 o0 34 d
antes de disminuir (15 - 19d: 3.19+1.45,20-24d: 749+ 2.30,25-29d: 1417 +
5.67, Friedman: n = 8, p = 0.002).
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Desarrollo de las crias

Mortalidad
Durante el periodo de observacidn de las 18 nidadas, la proporcion de mortalidad de
las crias A, By C fue del 5.5 %, 16.6 % y 100 %, respectivamente. El intervalo de
edades de muerte de las crias A, B y C respectivamente fue de: 30d,n=1; 21-294d,
n=3;y5-42d,n=18. Las crias B murieron a los 26.00 + 2.51 dias de edad promedio y
las crias € a los 23.4 + 3.65 dias de edad promedio. La sobrevivencia de las 18 crias A
y B fue similar (17 de 18 crias A vs. 15 de 18 crias B; Prueba exacta de Fisher: p =
0.60) mientras que la sobrevivencia fue mayor para las crias B que para las crias C (15
de 18 crias B vs. O de 18 crias C; Prueba exacta de Fisher: p < 0.001).

De la misma manera, la sobrevivencia de las 18 crias A y B hasta los 90 d de
edad no fue significativamente diferente (16 de 18 crias A vs. 14 de 18 crias B; Prueba
de Fisher: p = 0.65) y la sobrevivencia de las crias B fue mayor que las crias C (14 de

18 crias B vs. O de 18 crias C; Prueba exacta de Fisher: p <0.001).

Crecimiento

a. Peso
A la edad de 15 - 19 d de cada cria, la cria A pesé 21.2 % mds que la cria B (cria A:
393.63 £ 24.15 g, cria B: 324.67 + 14.87g, Wilcoxon: T=3.0,n=12,p=0.004)ya
esta misma edad, la cria B pesé 76.4 % mds que la cria C (cria B: 335.07 + 17.85 g, cria
C: 189.98 + 23.08 g, Wilcoxon: T=1.0,n = 11, p = 0.004, Fig. 6). La ventaja porcentual
(ventaja porcentual = 100 (Diferencia de peso/ peso de la cria C)) en tamafio de las
dos crias mayores sobre la cria € al principio fue enorme (hasta 448 % mds peso) y
luego disminuyé progresivamente durante las tres primeras semanas de vida de la cria
C (Fig. 7). Sin embargo, hasta la edad de 6 semanas de la cria C, cada una de las dos
hermanas siempre mantuvo un peso promedio como minimo del doble del peso de la cria

¢ (Fig. 7).
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b. Pico y ulna

A la edad de 15 - 19 d, el pico y la ulna de la cria A fueron 11.57 % y 12.59 % mds
grandes, respectivamente, que el de la cria B (pico: cria A: 48.76 + 1.18, cria B: 43.7 +
0.84, Wilcoxon: T=0.0,n=12, p = 0.002; ulna: cria A: 63.11 + 2.29, cria B: 56.05 +
1.10, Wilcoxon: T = 4.0,n = 12, p = 0.006, Fig. 6).

A la edad de 15 - 19 d, el pico de la cria B fue 21.64 % mds grande que el de la
cria C (cria B: 44.40 + 0.90, cria C: 36.5 + 1.43, Wilcoxon: T=2.0,n= 11, p = 0.005) y
la ulna fue 23.39 % mds grande que la de la cria C (cria B: 56.59 + 1.16, cria C: 45.86 +
0.93, Wilcoxon: T=0.00, n = 11, p = 0.003).

En la Fig. 6 también puede observarse que las curvas de peso, pico y ulna de las
cria A y B incrementaron casi a la par y la curva de la cria € siempre estuvo por

debajo de las curvas de las crias A y B.

c. Alimentacidn
A la edad de 15 - 19 d, la tasa de alimentacién de las crias A y B no fue
significativamente diferente (cria A: 0.30 + 0.07 alimentaciones/h, cria B: 0.15 +
0.02, Wilcoxon: T =15, n = 11, p = 0.10) ni tampoco la tasa de alimentacidn de las crias
B versus C (cria B: 0.27 + 0.08, cria C: 0.14 + 0.06, Wilcoxon: T=12,n=11,p=0.21,
Fig. 8). Sin embargo, en la Fig. 8 puede apreciarse que la tasa de alimentacién de la
cria A parece ser mayor que la de sus dos hermanas menores y al parecer también se

puede observar que la cria C recibid alimento con menor frecuencia que las cria Ay B.
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DISCUSION

El contexto ecoldgico

Durante 2002 la proporcién de mortalidad de las crias A, B y C fue de 55%, 16.6% y
100%, respectivamente (n = 18 nidadas). Posiblemente en este afio, la colonia de bobos
de patas azules se vio afectada por el fenémeno de El Nifio que provocé un incremento
de la temperatura normal de la superficie del mar (1.16 y 119 © C mayor la

temperatura normal en marzo y abril, fuente de informacién: http://www.noaa.com).

Se ha visto que el incremento de la femperatura de la superficie del mar disminuye la
produccién de plancton y las poblaciones de peces migran de Sudamérica hacia otras
zonas y por ende hay una escasez de alimento. Posiblemente esta escasez de alimento
provoco una alta mortalidad de las crias C. En un estudio de 18 afios, Rodriguez y
Drummond (en preparacién) encontraron que en 155 nidadas de tres crias, el 30% de
la crias A, 32% de las crias B y el 59% de las crias C no emplumaron junto con sus
hermanos. Estos porcentajes son mucho mds altos de los que se observaron en el
2002. Los resultados que se reportan en este estudio se generalizan Unicamente a

condiciones de escasez de alimento y alta mortalidad.

La jerarquia de dominancia

La jerarquia lineal en nidadas de tres crias se establecié durante las primeras cuatro
semanas de vida. La cria A fue la mds agresiva y dirigié su agresién principalmente
hacia la cria B. La agresion de las crias subordinadas en cada par fue minima. La mayor
agresion de la cria A quizds se deba a la combinacién de varios factores como: 1) un
mayor desarrollo en capacidad motriz debidas a las diferencias en edades, 2) su
ventaja en tamafio, dado que las crias del bobo patas azules estdn mds dispuestos a
agredir a una cria de menor tamafio (Osorno y Drummond, 2003), 3) una experiencia

social como agresor que le permite desarrollar mayor tendencia a atacar y 4) fue
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expuesta relativamente a pocas agresiones. La agresién de cada una de las crias
aumentd con la edad llegando a un mdximo y luego disminuyé. El mdximo de agresidn de
cada una de las crias se alcanzd a diferentes edades: 30-34 para A, 25 - 29 para By
10 - 14 para C.

La disminucién de la agresién de las crias A posiblemente se debid a su propia
maduracidn o podria ser que ocurrié cuando la sumisién de las demds crias llegé a un
umbral. La reduccién de la agresién de las crias B y C ocurrié a una edad mds temprana
posiblemente porque las crias recibieron muchas agresiones por parte de sus
hermanas, lo cual les impidié fisicamente expresar su propia agresion; o porque la
agresion previa las entrend para ser poco agresivas. Esta (ltima alternativa es apoyada
por los experimentos de Drummond y Osorno (1992) y Drummond y Canales (1998).

Es importante resaltar que las diferencias en la conducta de las crias A, By C
muchas veces no dependen de diferencias en su responsividad sino a diferencias en
oportunidad y su contexto social. Por ejemplo, la cria C puede estar sumamente
limitada en su expresién agresiva porque tiene dos hermanas agrediéndola y que
ademds son mds grandes en tamafio (ver Fig. 7), mientras que la cria A no es hostigada
por ninguna cria de tamafio superior. En cambio, hay que considerar que la cria B,
aunque fue agredida por dos crias, una de ellas (cria C) era mucho mds pequefia en
edad y desarrollo, lo que seguramente disminuye el impacto de su agresidn. De la
misma manera, podria ser que A agredié mds a la cria B que a C, asi como también la
cria € agredié mds a la cria B que a la cria A porque tuvieron mds oportunidad de
agredir a esas crias y no porque tengan una preferencia por dirigir sus agresiones a

ellas.

El desarrollo de la sumisién

La proporcidn de agresiones que causé sumisién en las tres crias aumenté con la edad y
la proporcién mdxima de sumisién fue mayor en las crias By € que en lacria A. La

proporcién mdxima de sumision de la cria A fue a la edad de 25 - 29 d y a esta misma

32



edad también la tasa de agresidn de la cria A hacia las crias B y C llegd a un nivel
madximo. Parece que la conducta de sumision de las crias se desarrolla progresivamente
y en funcién de la cantidad cuantitativa de agresion que han recibido.

A pesar de dominar a sus dos hermanas menores, la cria A también adopté una
conducta de sumisién hacia la cria B; es decir, la cria A aprendié a ser dominante y
ademds a ser sumisa. Lo anterior implica dos procesos de aprendizaje con cierto grado
de independencia entre ellos: sumisividad y agresividad, que pueden darse

simultaneamente en un individuo.

Entrenamiento de la cria B

Es claro que la cria B aprendio a ser sumisa (entrenada para perder) con la cria A,
pero no es tan claro que aprendié a ser dominante con la cria C porque posiblemente su
agresion fue reprimida por la agresion que recibié de la cria A. Aunque la tasa de
agresion total de la cria B aumenté con la edad, ésta solo correspondid al 25 % de la
tasa de agresidn total de la cria A y disminuyd a la edad de 20 - 24 d, (cf. 25- 29 d en
la cria A). Ademds, la agresion de la cria A hacia B fue de 4 - 9 veces mds que la
agresion de la cria B hacia la cria € (15 - 19 d, cria A: 2.66 + 0.88, cria B: 0.64 - 0.20
agresiones/ h, Wilcoxon: T=6,n=12,p = 0.009; 20 - 24 d, cria A: 6.19 - 0.88, cria B:
0.66 + 0.20 agresiones/ h, Wilcoxon: T = 0, n = 10, p = 0.007). Probablemente, la cria B
no puede expresar su agresividad con la cria C cuando esta recibiendo mucha agresion
por parte de la cria A. Para saber si la cria B aprende a ser agresiva serd necesario

hacer un experimento controlando el nivel de agresion a al que este expuesta.

La cria € como “desperado”

La tercera cria del bobo de patas azules no se comporto como "desperado”: no agredié
intensamente a la cria B, y adoptd una conducta de sumision cuando fue agredida por
sus hermanos. Asi, la agresién sumada entre el par B y C fue menor que entre Ay Bo

Ay C. Posiblemente para la tercera cria de bobo patas azules comportarse como
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“desperado” no podria funcionar porque tiene dos hermanos mds grandes en cuanto a
edad y desarrollo locomotriz y eso la pone en desventaja terminante. En las nidadas de
tres crias, la cria A tuvo una ventaja promedio en tamafio con respecto a la cria C
hasta del 448 % y la cria B hasta de 253 % (Fig. 7). En cambio, en las nidadas de dos
crias del bobo café, la ventaja porcentual de tamario en peso de la cria A respecto a la
cria B (a la edad de 0.5 a 2.5 d de edad de A y B) fue de 9.21 % hasta 35.72 %
(calculado a partir de datos de Cohen-Ferndndez, 1988). La cria C recibe agresiones
tanto de la cria A come de la cria B, por lo que el desafio seria mayor que el que
enfrenta una cria B del bobo café.

Por otro lado, se ha visto que la probabilidad de que las crias € emplumen junto
con sus hermanos no es tan baja como se esperaba. Rodriguez y Drummond (en
preparacién) encontraron en un estudio de 18 afios que en 155 nidadas de tres crias, el
70 % de la crias A, 68 % de las crias B y el 41% de las crias C emplumaron junto con
sus hermanos. Entonces, bajo estas condiciones la cria € no enfrenta una probabilidad
de sobrevivencia muy baja y no se comporta como una cria "desperado”. Posiblemente
la cria C tiene otras estrategias para sobrevivir: 1) disminuir su agresién y mejor
adoptar un papel de sumisién rdpidamente para evitar recibir mucha agresién de sus
hermanas, 2) solicitar alimento en el momento en que A y B no lo hacen (cuando estdn
dormidas o ya se han saciado), para evitar su agresidn, 3) mantenerse alejada de sus
dos hermanas refugidndose debajo de los padres, por lo menos durante sus primeros
10 dias de vida. Los dltimos dos componentes de su posible estrategia merecen

investigarse, analizando la sobreposicion de actividades de las tres crias.



¥
15-19 d
n = 13 nidadas

20-24d
n = 14 nidadas

25-29d
n = 9 nidadas

Fig. 1. Establecimiento de la jerarquia de dominancia. Tasa de agresion en los tres pares de
crias a la edad de la cria A. El grosor de la flecha representa la frecuencia promedio de
agresiones/h. La flecha mayor de grosor tiene un valor de 12.18, la punteada de 0.03 y la
que no tiene linea de cero. Datos y pruebas estadisticas en la tabla 1.



Tabla 1. Tasa de agresiones (picotazos+mordidas/hora) en los tres pares de crias

a la edad de la cria A durante el establecimiento de la jerarquia de dominancia.
Las dos crias de cada par se comparan a diferente edad debido al intervalo de

eclosion.

Pares de crias

Agresiones / hora

Prueba de Wilcoxon

EdaddelacriaA Media T
15-19d (n=13)
A-B 2.59 081
BHA 0.63 0.27 10
B-C 073 0.20
C—B 0.12 0.05 13
A-C 3.15 1.26
C—A 0.15 0.09 0.0
20 - 24 d (n=14)
A-B 7.06 244
B—>A 0.72 0.21 10
B—~C 2.40 0.66
Cc-B 051 034 950
A->C 2.85 121
C—A 0.03 0.01 0.0
25 -29d (n=9)
A—B 12.18 499
BHA 0.79 0.29 00
BC 3.40 129
Cc-B 0.12 0.06 10
A-C 3.16 1.26
CHA 0 0

0.002

0.01

0.002

0.001

0.02

0.002

0.007

0.01

0007
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Agresiones / h (x + e.e.)

Agresidn total de la cria A
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Fig. 2. Pico de agresidn de los tres pares de crias a la misma edad.
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Agresiones/h ( x + e.e)

Agresiones de la cria A
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Fig. 3. Desarrollo de la agresidn de las tres crias hermanas a la misma edad.
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Proporcién de agresiones que causaron sumisién (x + e.e.)

Sumisidn de la cria A, agredida por B
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Fig. 4. Desarrollo de la sumisidn de las tres crias a la misma edad.
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Agresiones / h (x + e.e)
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Fig. 5. Agresién sumada de las dos crias de cada par.
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Fig. 6. Crecimiento de la tres crias hermanas a la misma edad
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Ventaja porcentual en peso (x+ e.e.)
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Fig. 7. Ventaja de peso de las crias mayores respecto a la cria C.

Ventaja porcentual = 100 (Diferencia / peso de la cria C)
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Alimentaciones/ h (x + e.e. )
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Fig. 8. Alimentacion de las tres crias por sus dos padres
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APENDICE A

Conducta agresiva de los padres a sus crias
Nido 125

Este nido se encontraba en el cuadrante 47, cerca de la playa. Alrededor de este nido
se encontraban tres nidos a una distancia aproximada de 0.50 - 1.50 m. El primer dia
que se observo agresion de los padres a las crias fue el 27 de marzo, en los dias
anteriores a esta fecha solo se habia registrado agresidn entre las crias y ya se habia
establecido la jerarquia de dominancia. La cria A agredié 11 veces a la cria C mientras
que la cria B la agredié 5 veces. Generalmente, la cria C respondia con sumision a las
agresiones de sus hermanas mayores aunque ella casi no agredié a sus hermanas. Las
agresiones que recibid la cria C de sus hermanos, no le causaron heridas. Los padres

estuvieron presentes en el nido.

27 de marzo, cria A: 39, B: 35, C: 31 dias. Durante la observacién de las 1500 -
1800 h, se encontré a la cria € en la orilla del nido (aproximadamente a 0.50 m del
centro del nido), picoteada y con heridas en la cabeza. Los padres estaban ausentes a
las 1500 h, llegaron a las 1700 y el macho y la hembra picotearon a la cria C con
impactos fuertes dejdndola con la cabeza sangrada. Después de que la hembra dejé el
nido (1725 h), el macho picoted a la cria € cuando estd intento acercarse a él para
solicitar alimento. Minutos mds tarde (1735 h), el macho la picoted nuevamente. La
cria se alejo del macho para evitar los picotazos y salio del territorio de los padres; en
su intento de huida fue alcanzada por un adulto vecino que también la agredié con
picotazos. La cria € fue agredida tanto por el macho (padre, anillo confirmado) como
por el adulto vecino, al mismo tiempo. Los padres no agredieron en ningin momento a

las crias Ay B.

28 de marzo, A: 40, B: 36, C: 32 dias. Durante la observacion de la manana

(0700- 1000 h), la cria C estaba dentro del nido y su aspecto era mejor porque ya
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habian sanado un poco las lesiones y estaba mds activo. A las 0935 h la cria fue
picoteada por el macho cuando se acercé a él. Al inicio de la observacion en la tarde
(1530), el macho estaba en el nido y picoted a la cria C. A las 1700 h la hembra relevé
al macho en el nido y cuando la cria solicité alimento (1510 h) la hembra la acicals.

Durante todo este tiempo la cria permanecié dentro del territorio de los padres.

29 de marzo, A: 41, B: 37, C: 33 dias. Al inicio de la observacidn, el macho estaba
en el nido junto con las crias. A las 0845 h, la cria C se alejé como un metro del nido y
fue picoteada por un adulto vecino y el macho acudié a defenderlo agrediendo al
adulto vecino. Sin embargo, a las 0935 h cuando la cria C ya estaba dentro del nido,
fue agredido por la cria B y al mismo tiempo el macho también la picoted. Las
agresiones del adulto vecino que recibié la cria C le causaron heridas en la cabeza que

le sangraban.

30 de marzo, A: 42, B: 38, C: 34 dias. Durante el periodo de observacion de la

| tarde, a las 1730 h la cria € fue picoteada por un adulto vecino. Cuando la cria se
encontraba como a un metro de la orilla del nido. Luego cuando la cria € recibid
picotazos de B, el macho picoted tres veces a la cria B y luego a C. Cuando B picoted
nuevamente a la cria C, el macho también picoted a la cria C. Parecia como si el adulto

interviniera para evitar las agresiones de la cria B hacia C.

3 de abril, A: 45, B: 41, C:38 dias. En este dia no se observo | a conducta de las
crias, pero durante las revisiones se encontrd a la cria C con heridas de picotazos en
la cabeza. No sabemos si la cria estaba dentro del nido.

Durante los siguientes dias y hasta el dltimo dia que se registré la conducta en
esta nidada, ya no se observé agresidn de los padres y/o adultos vecinos hacia las
crias, solo agresidn entre las crias. Las dos crias mayores sobrevivieron hasta los 90
dias pero la cria € murié entre los 70 y 90 dias de edad. Dias después se registro

muerta con heridas de picotazos en la cabeza. Las crias A y B de esa nidada se
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registraron vivas hasta el final de la temporada de revisiones (edad de 90 dias). A la
edad de 70 dias, el peso, pico y ulna de la cria A fue de 1400 g, 106 mm y 198 mm
respectivamente. En el caso de la cria B, esta medidas fueron: 1890 g, 115 mm y 208

mm, respectivamente.
Nido 6

El nido 6 se empezd a observar el 2 de marzo del 2002 cuando las crias A, By € tenian
19, 16 y 12 dias de edad, respectivamente. Para el dia 18 de marzo ya se habia
establecido una jerarquia de dominancia en las crias de acuerdo al orden de eclosién y
la cria C recibia agresiones tanto de la cria A como de la cria B.

Durante la observacidon del dia 19 de marzo, cuando la edad de las crias A, By C
erade 36, 33,y 29 d, respectivamente, se registré agresion por parte de los padres a
la cria C. Al inicio de la observacidn vespertina (1500 h) ninguno de los adultos estaba
presente en el nido. Las crias se enconfraban separadas unas de otras dentro de la
periferia del nido y de su territorio. A las 1720 h la hembra llego al nido aterrizando
muy cerca de la cria C y cuando la cria C se acercé a ella, la hembra la agredid con un
picotazo. El impacto de la agresién no parecié ser muy fuerte como para causar
heridas a la cria.

En el dia 21 de marzo la cria € casi no se movia y permanecia dormida la mayor
parte del dia, posiblemente porque estaba muy débil (el peso de A, By C era de 160,
148 y 92 g, respectivamente). El 23 de marzo las crias se encontraban separadas unas
de otfras, la cria A y B estaban dentro del nido y C fuera del nido aproximadamente a
un metro. El macho, que se encontraba en el nido, picoted a la cria € que en ese
momento le estaba solicitando el alimento.

La cria € se encontrdé muerta el 24 de marzo sin lesiones en el cuerpo y las

observaciones de conducta de ese nido se dieron por terminadas.
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APENDICE B
Curvas de la tas a de agresion en el par de crias A-B y B-C

En la Fig. T se puede observar la tasa promedio de la agresion de la cria A y la sumisidn
que provoco su agresién en la cria B. La agresion de la cria A aumenté con la edad y
alcanzé un mdximo a la edad de 30 - 34 d y después empezd a disminuir. En cambio, la
proporcion de sumisidn de la cria B incrementd alcanzando un mdximo a la edad de 25 -
29 d y después se mantuvo elevado. La cria B alcanzd un nivel mdximo de sumisién
antes de que la cria A alcanzard el mdximo de su agresion. Una posible explicacién al
comportamiento de estas curvas es que la cria B va aprendiendo a ser sumisa a medida
que la agresion de A incrementa y una vez que la cria B ha sido entrenada por A, la
agresion disminuye y la sumision parece tener una tendencia estable.

En las crias B y C observames un comportamiento parecido (Fig. IT). La agresion de la
cria B incrementd con la edad alcanzando un maximo a los 20 - 24 d y después empezé
a disminuir. La proporcion de sumisién de la cria € aumenté con la edad y alcanzé un
pico mdximo a la edad de 20 - 24 d y después incremento.

En ambos casos, una posible interpretacion de las grdficas es que las crias
dominantes (A o B) disminuyeron su agresion una vez que las crias menores habian sido
entrenadas para someterse. Este mismo patrdn se observd en las Fig. 3 y 4 de los
resultados.

La curva de la proporcion de agresiones que causaron sumision en ambos casos
disminuyen a la edad de 30 - 34, pero posiblemente esta disminucidn se ve afectada

por que disminuye el tamafio de muestra disminuye.
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Fig. I. Agresién promedio de la cria A y sumisién promedio de la cria B
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