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Resumen

Se ha comprobado experimentalmente que en algunas especies de aves
cuyas crias presentan fratricidio facultativo, los ataques agresivos se incrementan
con la privacion de alimento. En especies con fratricidio obligado no se espera que
las crias presenten esta sensibilidad al alimento; sin embargo, Osorno y
Drummond (2003) demostraron que las crias del bobo café (Sula leucogaster) en las
islas Marietas aumentaron su frecuencia de empujones después de la privacién
alimenticia. A pesar de esta aparente sensibilidad, no se resolvi6 si el alimento
extra (alimento adicional al parental) puede disminuir la agresion en una especie
con fratricidio obligado.

En el presente estudio se formaron pares controles y experimentales de
nidadas de bobo café asignadas aleatoriamente. Las crias experimentales mayores
fueron suplementadas con alimento adicional y se asignaron a uno de dos
tratamientos de latencia de 30 6 60 minutos. 30 6 60 minutos después de la
alimentacién artificial se observaron en nidos artificiales las frecuencias absolutas
de picotazos, mordidas, empujones y expulsiones de cada par de nidadas (control
y experimental). Las crias control también fueron asignadas a uno de los dos
tratamientos de latencia.

Las crias (A y B) control en la latencia de 30 minutos estuvieron mas tiempo
activas que las crias experimentales. Ademads, las crias A control de la latencia de

30 minutos dieron mas picotazos y empujones que las crias A alimentadas. Las



crias B de la latencia de 30 minutos también fueron agresivas y entre mas eran
empujadas més aumentaban su frecuencia absoluta de picotazos y mordidas.

Se podria inferir que el alimento en esta poblacién influye sobre la
frecuencia de agresiones (empujones) que conllevan a la expulsién de las crias B
del nido. Este estudio sugiere que la agresion de las crias de bobo café (Ay B) es

mas flexible de lo que se espera en una especie con fratricidio obligado.



I. Antecedentes
1.1 El fratricidio y el conflicto padre-hijo

Segun la hipétesis de Lack (1947,1954), al tiempo de la puesta, la
informacion accesible sobre la disponibilidad de alimento para la crianza de las
crias de muchas especies de aves es escasa 0 poco precisa. Por lo tanto, la seleccién
deberia favorecer que las aves pusieran siempre el nimero de huevos que
corresponde al nimero méximo de crias que son capaces de alimentar en
condiciones favorables de alimento. Cuando resulta que el alimento es escaso se
reduce el tamafio de la nidada para poder alimentar adecuadamente a las demas.
Se supone que todo esto ocurre sin planeacion, respondiendo el ave a los estimulos
internos y externos con una conducta determinada por la seleccién natural
(Drummond 1992).

Lack (1947,1954) consideraba a la reduccién de la nidada como una
estrategia de los padres para maximizar su adecuacién personal (el nimero de
progenie viable), pero los avances teéricos de Hamilton (1964) nos obligan en la
actualidad a preguntar cuales miembros de la familia se benefician de la
eliminacién de la victima y cuales son sus papeles conductuales en dicha
eliminacion. Estas preguntas surgen de la consideracion de que los intereses de
adecuacion de los diferentes miembros de la familia son distintos. Para un padre
todas las crias en la nidada tienen el mismo valor porque guardan con él el mismo
grado de parentesco. Sin embargo, desde el punto de vista de cada cria, las crias no

son iguales, y un hermano vale sélo la mitad de lo que vale él mismo (dado que la



progenie de un hermano comparte sélo el 25% de sus genes con él, mientras que la
progenie propia comparte 50% de sus genes) (Drummond 1992). Basandose en
estas consideraciones, Trivers (1974) propuso que en todas las especies con
reproduccién sexual, se predice un conflicto entre los padres y sus crias sobre la
distribucién de la inversion parental entre las crias. En esta teoria “conflicto padre-
hijo” se espera ver en la naturaleza un conflicto conductual entre adultos y sus
crias.

La teorfa conflicto padre-hijo fue extendida al caso de la reduccién de la
nidada por O’ Connor (1978), cuyo modelo matemético demostré que el fratricidio
puede, segun las circunstancias, favorecer a la adecuacién inclusiva de los padres
y de las crias que sobreviven y, en casos excepcionales, la de la cria victima.
Demostré ademas que el umbral de escasez de alimento en el cual el fratricidio es
benéfico resulta diferente para cada miembro, y que la cria sobreviviente deberia
favorecer la eliminacion de la cria victima antes que sus padres. Esta discrepancia
da lugar al conflicto conductual, especialmente en las aves que ponen pocos
huevos, con la cria mayor intentando eliminar a su hermano y los padres
defendiéndolo y cuidandolo. Sin embargo, Drummond (datos no publicados)
demostr6 que al menos en el bobo de patas azules (especie con reduccién
facultativa de la nidada) en lugar de un conflicto conductual sobre el destino de la
segunda cria se observa una “cooperacién” entre los padres y la cria mayor para

lograr la reduccién de la nidada. Los padres parecen crear las condiciones para el



fratricidio y la cria mayor lo ejecuta si el alimento disponible resulta inadecuado
para dos crias.
1.2 Reduccién facultativa y obligada de la nidada, y asincronia en la eclosién
Existen numerosos estudios acerca de la reduccion agresiva de la nidada en
aves, entre las que se tienen varias especies de rapaces (ej. Gargett 1978; Meyburg
1978), garzas (ej. Mock 1985), bobos (ej. Drummond et al. 1986; Anderson 1990) y
pelicanos (ej. Cash y Evans 1986). En estas especies se suscitan peleas agresivas
entre crias hermanas, quienes establecen jerarquias de dominancia que pueden
llevar a la muerte de una o mas crias subordinadas. Entre las agresiones que se han
observado, se encuentran impactos directos hacia el cuerpo del hermano como
picotazos y mordidas asi como empujones y gritos de amenaza (Drummond 2001).
Se reconocen dos tipos principales de especies en donde existe
comportamiento agresivo en las crias: especies con fratricidio obligado y especies
con fratricidio facultativo; aunque mas bien representan los extremos de una
variacién continua. En el fratricidio obligado, la cria menor casi siempre muere a
s6lo unos pocos dias de la eclosién; en el fratricidio facultativo, la supervivencia de
las crias menores es mds baja que la de sus hermanas mayores y depende de la
cantidad de alimento que los padres proveen a la nidada (Mock 1984).
Generalmente se observan marcadas diferencias en edad y tamafio entre las
crias de una nidada. Estas diferencias se deben a la puesta asincrénica de los
huevos y como resultado, los intervalos de eclosion entre las crias hermanas son de

1 a5 dias (Cohen 1988). Las jerarquias de dominancia entre las crias generalmente



siguen el orden de la eclosién, atin cuando los intervalos de eclosién sean de pocas
horas como es el caso de algunas especies con crias precoces (Drummond 2001).
Las crias menores de ambas categorias casi siempre son subordinadas a sus
hermanas mayores, se alimentan con menos frecuencia y crecen més lentamente.

Las asimetrias en las habilidades competitivas de las crias de especies con
fratricidio facultativo son producto de una estrategia parental para responder con
mayor plasticidad a condiciones ecolégicas imprevisibles (Lack 1954). Los méviles
de la reduccién de la nidada son generalmente la competencia por recursos y la
manipulacion parental (Mock 1982). En consecuencia, las crias menores mueren de
hambre como resultado de una alimentacién selectiva o bien, son eliminadas por
sus hermanos mayores (O’Connor 1978).
1.3 Control de la agresion e hipétesis de la cantidad de alimento

Se ha sugerido que en especies con reduccién facultativa de la nidada un

factor influyente en el conflicto entre las crias es el alimento. Algunos estudios
basados en observaciones en especies con fratricidio facultativo como la gaviota
tridéctila (Rissa tridactila) (Poole 1979), el aguila pescadora (Pandion haliaetus)
(Braun y Hunt 1983), el achichilique occidental (Aechmophorus occidentalis) (Irons
1992) y la garcilla bueyera (Bubulcus ibis) (Creighton y Schnell 1996) han
demostrado que las peleas aumentan en dias, temporadaé o localidades en las que
la disponibilidad de alimento es menor. Ademas, la agresion parece aumentar

durante la alimentacion y reducirse después de ésta.



La “hipotesis de la cantidad de alimento” (FAH por sus siglas en inglés)
sefiala que, la agresion fratricida (agresion que conlleva a la muerte de la cria
menor) variara de manera inversa a la cantidad de alimento ingerido por la cria,
posiblemente mediada por el hambre de la misma (Mock et al. 1987). Esta hip6tesis
ha sido comprobada experimentalmente para diversas especies con fratricidio
facultativo tales como el bobo de patas azules (Sula nebouxii) (Drummond y Garcia
Chavelas 1989), la gaviota tridactila (Irons 1992), el 4guila pescadora (Machmer y
Ydenberg 1998), y el guillemot negro (Cepphus grylle) (Cook et al. 2000). Los
experimentos en campo con estas cuatro especies, han demostrado una relacién
causal entre la privacién del alimento y la agresién. En estos estudios se manipulé
la cantidad de alimento de diversas maneras: 1) privdndolas del alimento parental
mediante cintas que impedian la ingestion por algunos dias; 2) removiendo a las
crias del nido; o 3) impidiendo el acceso de los padres al nido (Drummond y
Garcia Chavelas 1989; Irons 1992; Machmer y Ydenberg 1998; Cook et al. 2000).

Mock et al. (1987) no encontraron una relacién causal entre la cantidad
estimada de alimento ingerido por las crias de dos especies de garzas y la agresion.
En las nidadas donde los padres daban mayor cantidad de alimento a sus crias, las
peleas fueron mas intensas. La cantidad de alimento ingerida por las crias mayores
tampoco se relacioné estadisticamente con su comportamiento agresivo. Sin
embargo, en las nidadas estudiadas por Mock et al. (1987) donde ocurri6 la

reduccioén de la nidada, las crias peleaban mas intensamente y recibieron menos



alimento que en nidadas exitosas donde las tres crias emplumaron (Drummond
2001).
1.4 La cantidad de alimento y la agresién en especies con fratricidio obligado.

Para saber si la hipétesis de la cantidad de alimento se aplica a especies con
fratricidio obligado, Osorno y Drummond (2003) hicieron un experimento en las
Islas Marietas, Nayarit con crias de bobo café (Sula leucogaster). Esta ave marina
anida en pendientes y generalmente pone dos huevos; sin embargo, casi nunca
logra sacar adelante a dos crias, ya que cuando ambos huevos eclosionan, la cria
mayor generalmente mata a su hermano a los pocos dias (Dorward 1962; Nelson
1978). El fratricidio en esta especie se considera obligado ya que en todas las
poblaciones de bobo café descritas hasta ahora sobreviven menos del 10% de las
crias menores (Simmons 1988).

Osorno y Drummond (2003), formaron 24 pares artificiales de crias mayores
de 16.8+0.33 dias de edad y crias menores de 12.01+0.31 dias de edad (xte.e). La
diferencia de edad entre las crias fue de 4.8+0.18 dias, similar al valor de las
nidadas naturales. La cria mayor de cada par fue asignada aleatoriamente a uno de
los 12 tratamientos de alimentacion artificial, que iban desde 0% hasta 110% del.
alimento total que ingieren las crias de estas edades en 24 horas. A las 15:40 horas
del dia 1 las crias se midieron y pesaron y se transfirieron a nidos abandonados
donde fueron observadas durante 30 minutos para registrar su conducta en linea
base (antes de cualquier manipulacién experimental). Posteriormente se le dio a la

cria mayor el primero de tres alimentos y se le coloc6 una cinta alrededor del



cuello para evitar la alimentacién parental durante las siguientes 23 horas. Las
siguientes dos alimentaciones artificiales ocurrieron a las 7:00 y a las 12:00 horas
del dia 2. Las 3 alimentaciones fueron iguales en cantidad y segtin el tratamiento
asignado (de 0% hasta 110%). Las crias asignadas al tratamiento de 0% no
recibieron alimento, pero se hacia una simulacién de alimentacién artificial,
abriendo el pico e introduciendo el dedo para que esta variable de perturbacién
fuera la misma en todos los tratamientos. Las crias menores siguieron recibiendo
alimento normalmente de sus padres. A las 17:40 horas del segundo dia se
removieron las cintas de las crias mayores y se volvi6 a observar su conducta por
30 minutos. Se registr6 la frecuencia absoluta de picotazos, mordidas, empujones y
“empujones de expulsion” (empujon que conlleva a la expulsién de la cria menor
del nido).

Los autores encontraron que la agresion si se relacioné con la cantidad de
alimento ingerido. Entre menos comida ingeria la cria mayor, pasaba mas tiempo
activa y aumentaba su frecuencia absoluta de conductas agresivas (empujones).
Las 12 crias mayores que recibieron menos del 50% de alimento que ingieren
normalmente en 24 horas, incrementaron su tasa de empujones de una linea basal
de 10.41+6.7 empujones por hora a 26.3+10.3 empujones por hora después del
tratamiento. Se puede especular que, entre menos provision de alimento tengan las
crias mayores, mas rapidamente se da la expulsién de las crias menores. Las crias
menores también fueron agresivas, y cuanto mas agresivamente se comportaba la

cria mayor mas aumentaba la cria menor su tasa de agresion. El experimento sélo



encontré un efecto en la agresion al reducir la cantidad de alimento a las crias, y no
se logr6 comprobar si el efecto de aumentar la cantidad de alimento reducia o no
las conductas agresivas.

Lo anterior sugiere que la agresién de las crias mayores es sensible a la
cantidad de alimento al optimizar el momento del fratricidio o volviéndolo
ligeramente facultativo. Sin embargo, hace falta un experimento en el que se ponga
a prueba si con abundancia de alimento, la agresién disminuye permitiendo la
supervivencia facultativa de la cria menor.

1.5 Hipétesis del “seguro” e hipotesis de seleccién de progenie

En especies con fratricidio obligado, ;cuales son los factores selectivos que
favorecen la produccién de nidadas de dos, si los padres nunca logran sacar
adelante a ambas crias? De las muchas hipétesis que se han propuesto, las mas
aceptadas son la hipétesis del “seguro” propuesta por Dorward (1962), y la
hipétesis de seleccién de progenie (Kozlowoski y Stearns 1989 en Mock y Forbes
1995). Las dos hipétesis se derivan histéricamente de diferentes tradiciones
biolégicas (ornitolégicas contra botanicas) y ambas hip6tesis postulan que las crias
menores pueden funcionar como sustitutas en caso de defectos congénitos o
pérdida en las mayores.

La hipétesis del seguro propone que los huevos extra tienen un valor de
seguro contra la pérdida o no viabilidad del primero. La seleccién favorecera la
puesta de los “huevos seguro” cuando su costo de produccion sea menor que su

beneficio, al incrementar la posibilidad de que al menos una cria eclosione y
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sobreviva. La hipétesis de seleccién de progenie fue creada para sistemas botanicos
donde el énfasis se encuentra en la variacién intrinseca en la calidad de la progenie
y solamente la mas prometedora (que potencialmente tenga la mayor probabilidad
de supervivencia) recibira toda la inversiéon parental (Kozlowoski y Stearns 1989 en
Mock y Forbes 1995). Al igual que en la hipétesis del seguro, los padres se
benefician al generar una gran cantidad de progenie con mucha variabilidad
genética de la cual eligen un nimero reducido en el cual invertir su energia.
Ambas hipétesis implican una reducciéon de la progenie y un elemento de control
de calidad. Con el respaldo del segundo huevo o cria, los padres no tienen que
invertir grandes cantidades de energia en crias de baja calidad, ni tienen que
comenzar de nueva cuenta con todo el ciclo reproductivo en el caso de que uno de
los huevos no sea viable (Mock y Forbes 1995).
1.6 Hipotesis del “desesperado”: crias pequeifias incontrolablemente agresivas
Esta hipoétesis se deriva del concepto de “desperado” de Grafen (1987). La
hipétesis del desesperado (Drummond et al. 2003), sefiala que en especies con
fratricidio obligado, las crias mayores matan a sus hermanos menores lo antes
posible eliminando asi el riesgo de que éstos se conviertan en competidores cada
vez mds agresivos. La hipotesis del desesperado aplica en aquellas especies donde
los padres nunca o casi nunca pueden sacar adelante a dos crias, y la cria menor es
una victima designada con casi ninguna probabilidad de sobrevivir. En esta
situacién, la cria menor podria tratar de reemplazar a su hermano mayor

utilizando la violencia. El asesinato temprano de las crias menores en especies con
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reduccioén obligada de la nidada bien podria ser una respuesta evolutiva a la
potencial amenaza que representa una cria menor en estas especies y las crias
mayores aprovechan de esta manera la ventaja competitiva que confiere la eclosién
asincrénica. Mas atn la urgencia de deshacerse de un hermano menor cada vez
mas peligroso, trae como consecuencia la pérdida temprana del “seguro” familiar
y la posibilidad (aunque escasa) de poder sacar adelante a dos crias atin en
temporadas con buena disponibilidad de alimento (Drummond et al. 2003). Sin
embargo, la conducta de las crias menores de bobo café (y otras especies con
fratricidio obligado) es practicamente desconocida ya que pasan la mayor parte de
su corta vida escondidos bajo sus padres, y cuando llegan a estar a la vista son
agredidos ferozmente por sus hermanos mayores, y sus intentos por escapar de las
agresiones generalmente son observados con menor frecuencia por los
investigadores.

Con la finalidad de conocer mejor la conducta agresiva de las crias menores
de bobo café, Drummond et al. (2003) transfirieron crias de bobo café de 7.0 +0.77
dias de edad a nidos con una cria de bobo de patas azules (especie con fratricidio
facultativo) de 12.4+1.15 dias de edad (media + e.e.). Este intercambio de crias de
dos especies se hizo con el fin de conocer mejor la conducta de las crias menores
del bobo café al enfrentarse con crias menos agresivas de mayor edad y tamario.
Los controles fueron crias menores de bobo de patas azules de 7.3+1.18 dias de
edad que se transfirieron a nidos donde habia una cria de bobo de patas azules de

13.241.27 dias de edad (media + e.e). También se compararon las tasas agresivas de
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las crias menores de las diferentes especies en nidadas naturales. Se observaron 16
nidadas naturales con crias menores de bobo café de 29-51 dias de edad (40.2+1.67
dias) y crias mayores de 30-60 dias de edad (42.9+2.19 dias) y 17 nidadas naturales
con crias menores de bobo de patas azules de 28-59 dias de edad (43.3+2.24) y crias
mayores de 30-64 dias de edad (46.3+2.43 dias). Cada par fue observado
diariamente durante 3 horas registrando la frecuencia absoluta de picotazos,
mordidas, empujones y expulsiones.

En el experimento, las crias menores de bobo café fueron 7 veces més
agresivas que las crias menores de bobo de patas azules y muchas de ellas
dominaron a sus compafieros mayores. Cuatro de nueve crias menores de bobo
café agredieron constantemente, dando hasta 711 picotazos, mordidas y empujones
(incluyendo expulsiones) por hora en los periodos de actividad de las dos crias,
sobrepasando agresivamente a las crias mayores de bobo de patas azules. Una cria
menor de bobo café expulsé permanentemente del nido a la cria mayor. De manera
similar, en nidadas naturales en donde sobrevivieron dos crias de bobo café, las
crias menores fueron 13 veces mas agresivas que las crias menores de bobo de
patas azules, tendencia que se mantuvo hasta alrededor de las siete semanas de
edad de las crias menores.

Como se predijo por la hipétesis del desesperado, las crias menores de bobo
café fueron mas agresivas que las crias menores de bobo de patas azules, a las que
atacaron y agredieron incesantemente a pesar de compartir el nido con un

competidor mas grande en edad y tamafio. En nidadas naturales de bobo café
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donde la cria menor continuaba viva sigui6 siendo muy agresiva hasta las 7
semanas de edad, trayendo como consecuencia una dindmica muy agresiva entre
las crias hermanas. Se postularon dos posibles costos para la familia en caso de
tolerar a la cria menor: 1) una cria menor puede en algunos casos matar a la cria
mayor (sin embargo, se podria argumentar que esto podria ser un beneficio para
los padres ya que la cria menor seria de mejor calidad al derrotar a un competidor
de mayor edad y tamafio) 6 2) si logra sobrevivir mas alla de los 25 dias (dias
donde es mas probable la muerte de la cria B), durante las siguientes semanas
puede no solo estar compitiendo por el alimento con su hermano mayor sino
sumergirse en una dindmica de agresion constante que podria resultar en la
generacion de heridas en ambos hermanos. Sin embargo, atin no se sabe en cuantos
casos una cria menor podria efectivamente matar a una crfa mayor. El contraste en
la evolucién de las conductas agonisticas de las crias menores en estas dos especies
de bobo, sugiere que la seleccioén ha actuado en las crias menores asignadas a ser
victimas, de tal forma que expresen un nivel apropiado de agresividad
dependiendo de la probabilidad de sobrevivir que puedan tener (Drummond et al.
2003).
1.7 El bobo café
a. Descripcién y distribucién de la especie

Sula leucogaster nesiotes (Heller y Snodgrass 1901 en Cohen 1988) es conocido
comunmente como bobo café y pertenece a la familia Sulidae del orden

Pelicaniformes. Tiene una longitud total aproximada de 70cm y una envergadura
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de poco menos de metro y medio (Heller y Snodgrass 1901 en Cohen 1988). El
aspecto general es de color café, con vientre y region pectoral blancos. La hembra
presenta una coloracién café uniforme en la cabeza, el dorso, las alas y la cola. El
macho presenta las plumas de la frente y la coronilla blancas, al igual que las
plumas de la barbilla, colocadas junto a la mandibula inferior desde la nuca a la
garganta comprendiendo los dos tercios superiores del cuello, el plumaje blanco se
mezcla con el café, dandole a esta porcion un tono café grisaceo. En la hembra la
voz es mas gruesa y fuerte en contraste con una especie de silbido en los machos.
Las patas de ambos sexos son de color entre amarillo y verde pistache (Heller y
Snodgrass 1901 en Cohen 1988).
b. Reproduccién e historia natural

El bobo café es una especie de ave ampliamente distribuida, anida
usualmente en riscos y pendientes escarpadas en islas cercanas a la costa, en la
vecindad de aguas costeras, puertos y estuarios (Nelson 1978). Forrajea cerca de
tierra, frecuentemente solo. Captura a sus presas buceando y las traga mientras
emerge del mar. Se alimenta de peces pequefios, sobre todo de peces voladores
(Dorward 1962). Probablemente la tendencia de estos bobos a alimentarse en aguas
someras y cerca de las islas los hace menos susceptibles a los cambios climaticos
que influyen en la produccién del alimento, ya que estas zonas se ven menos
afectadas que las de mar abierto (Amerson y Shelton 1976).

La expectativa de vida de un individuo es de 25 afios y se estima que la

mortalidad en el primer afio de vida es del 70%. El bobo café comienza a
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reproducirse a los 3 afios de edad (Nelson 1978). Anida en grupos o parejas
aisladas. Los nidos pueden encontrarse sobre todo tipo de sustratos y estdn
compuestos por un tejido de ramas secas, pastos y algas marinas, con un didmetro
aproximado de entre 33 y 45 cm y a una profundidad de 4 cm. El nido protege a los
huevos de rodar pendiente abajo. El huevo puede ser ovalado a eliptico y su color
varia del blanco grisaceo al azulado (Nelson 1978).

En la Isla Isabel, Nayarit, Cohen (1988) encontré que 51.18% (304) de los
nidos contenian dos huevos, 47.81% (284) contenian un huevo, 0.84% (5) contenian
tres huevos y 0.17% (1) contenian cuatro huevos. El tamario de puesta promedio de
la poblacion fue de 1.53 huevos y la moda fue de dos huevos. En Isla de Navidad,
Ridley y Percy (1958 en Nelson 1978) encontraron que las proporciones de nidos
con uno, dos y tres huevos fueron de 57%, 42%, y 1% respectivamente. Woodward
(1972), encontré que en la isla de Kure, 83.9% de las puestas fueron de dos huevos,
el 7.5% de un huevo, y el 8.6% de tres huevos.

En la Isla Isabel Cohen (1988) encontré que el intervalo de puesta entre el
primero y el segundo huevo vari6 de 3 a 9 dias (4.96+1.21 dias) y el intervalo de
eclosién en los mismos nidos varié de 2 a 9 dias (4.63+1.32 dias), que coincide con
lo reportado en el estudio de Woodward (1972). El periodo de incubacién duré de
38 a 45 dias y en el primer huevo fue significativamente mas largo que el del
segundo huevo, en el primer huevo fue de 41.32+1.36 dias y en el segundo huevo
de 40.98+0.91 dias (media + d.e). Nelson (1978), document6 que en la Isla de

Navidad, el promedio del periodo de incubacion fue de 42.8 dias, mientras que en
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Kure, Woodward (1972) report6 que el periodo de incubacién fue de 42.4 dias para
el primer huevo (intervalo de 39-48 dias) y 44 dias para el segundo huevo
(intervalo de 40-44 dias).

Cohen (1988) documenté que el éxito de eclosion (numero de eclosiones/
nimero de huevos puestos) fue del 12.50% en las puestas de un huevo (23/284),
49.01% en las pt;estas de dos huevos (298/608), 46.67% en las puestas de tres
huevos (7/15), y en las de cuatro no eclosioné ningtin huevo (0/4). Por lo tanto, el
éxito en las eclosiones fue mayor en las puestas de dos y tres huevos, que en las de
un huevo. La proporcién de huevos eclosionados fue significativamente mayor en
las puestas de dos huevos que en las de un huevo y no se encontraron diferencias
significativas en la proporcién de primeros y segundos huevos que eclosionaron.
En Kure el éxito en las eclosiones para puestas de dos durante cinco afios
consecutivos fue del 70.4%, 58.9%, 55%,64.9% y 56.4% respectivamente. Nelson
(1978) encontré que en la Isla de Navidad, el éxito fue del 51% en una muestra de
84 huevos. En Isla San Pedro Martir, Tershy et al. (2000), encontraron que durante
el afio de 1991 el éxito en la eclosion de puestas de uno o dos huevos fue del 63.6%
(178 de 220 huevos). |

Cohen (1988) mencioné que la poblacién de bobo café de su estudio esta
sujeta a una fuerte presién de depredacién de huevos por parte de gaviotas Larus
hermanii (observaciones de campo que no fue posible cuantificar), lo que produce
una gran pérdida de huevos. La infertilidad y deficiencia en la incubacién ocurri6

en proporciones muy bajas. No se registr6 que alguna puesta fuera abandonada
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por los padres, por el contrario, estos continuaron incubando huevos no
eclosionados hasta que desaparecieron. El fracaso en eclosiones fue mayor en las
puestas de un huevo debido a la pérdida de huevos. La depredacién diferencial
puede deberse a que las puestas de un huevo hayan sido mas susceptibles por falta
de experiencia de los padres. En las puestas con dos huevos, el fracaso en las
eclosiones se debi6 a la infertilidad o deficiencia en la incubacién (Cohen 1988).

Chapman (1908 en Nelson 1978), sugiri6 que el bobo café sufre una alta tasa
de infertilidad en sus huevos y que esto es lo que da a las puestas de dos su valor.
Nelson (1978), sugiri6 que las causas de la no eclosién se deben principalmente a la
desercién, sobre todo en lugares como la isla Ascensién, que son sitios sujetos a
periodos de baja productividad. En el caso de la falla en la eclosién de segundos
huevos, las causas son mas claras; muchas veces los padres dejan de prestar
atencion al huevo y algunas veces lo sacan del nido o lo aplastan una vez que la
primera cria eclosioné. Aunque la literatura reporta que la deficiencia en la
incubacién y/o la infertilidad son las causas principales de la no eclosion de los
huevos; en la poblacién de bobo café que anida en el Cerro del Faro de la Isla
Isabel, Nayarit, estos factores no fueron de importancia. La no eclosién de los
huevos aumenté en proporcién directa al aumento en el tamafio de puesta (Cohen
1988).

Cohen (1988) encontré6 que la mortalidad de las crias fue alta, s6lo 5 de las
284 crias (1.76%) de nidadas con un huevo sobrevivieron méas de 24.5 dias, en tanto

que de las nidadas con dos huevos sobrevivié 11.18% (34 de los 304 nidos con dos
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huevos), la diferencia entre ambas result6 significativa (x2=1.60, glt=2, p<0.05). El
primer huevo produjo el doble de crias sobrevivientes que el segundo huevo
(huevo#1= 19 crias, 50%; huevo#2=10 crias, 26.32%; x2=1.76, glt=2, p<0.05).
Ninguna cria sobrevivi6 en las puestas de tres huevos. Las causas principales de la
mortalidad de las crias fueron en primer lugar la depredacién por culebras falso
coralillo, que fue intensa desde la eclosién del huevo hasta que la cria pes6 entre 60
y 80gr y tenia alrededor de 5.5 dias de edad. En segundo lugar el fratricidio, ya que
cuando el nido era ocupado por dos crias la mayor expulsé del nido a la menor o la
mato a picotazos. De 31 nidos donde las dos crias eclosionaron y compartieron
simultdneamente el nido no sobrevivié ninguna cria menor. Por tdltimo, la
deficiencia en el cuidado paterno, la inanicién, enfermedad y/o la presencia de
depredadores no observados, pudieron ser la causa de muerte de las crias desde
los 6.5 dias de edad hasta los 14.5.

En Cohen (1988) la funcién de la segunda cria pareci6 ser la de seguro
contra la pérdida de la primera. Es decir, la segunda cria sobrevivi6 sé6lo cuando la
primera cria muri6 antes de la eclosién del segundo huevo. Las crias producto del
segundo huevo (las segundas crias) que lograron sobrevivir, representan 26.32%
del total de crias sobrevivientes registradas y es la proporcién mas elevada
documentada hasta el momento (Amerson y Shelton 1976; Nelson 1978;
Woodward 1972).

En la Isla San Pedro Martir, Tershy et al. (2000), encontraron que la cria

producto del segundo huevo muri6 o desaparecié en un plazo de una semana
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después de su eclosién. En las nidadas con puestas de dos que emplumaron crias,
el 7% de las parejas sac6 a dos crias adelante, por lo cual los autores sugirieron que
por lo menos en esta poblacién, el bobo café pudo ser falsamente catalogado como
una especie con fratricidio obligado. Sin embargo Simmons (1988) y Anderson
(1990) consideran que el fratricidio es obligado cuando menos del 10% de las crias
menores sobreviven. Por otro lado, Amerson y Shelton (1976) encontraron que en
la poblacién de Johnston Atoll, sélo 1.4% de las nidadas produjo dos crias.
¢. Conducta de crias

Un aspecto muy interesante de la biologia del bobo café es el método por el
cual las crias reducen la nidada de dos a una. La expulsion de la cria del nido no es
atribuible a los padres sino a la primera cria. Nunca se ha visto que los adultos
interfieran para evitar que la primera cria deje de agredir a su hermano, sin
embargo, si la cria menor logra regresar al nido después de su expulsién, siempre
es aceptada de nueva cuenta por los padres. A pesar de que cuando la cria mayor
es muy joven, la agresién es muy intensa y persiste hasta que logra sacar del nido a
la cria menor. La mayoria de las desapariciones de las crias menores se deben a las
heridas producidas por sus hermanos mayores, la inanicién, o la expulsion de los
nidos (Dorward 1962; Woodward 1972; Amerson y Shelton 1976; Nelson 1978;
Drummond 1987; Cohen 1988; Tershy 2000).

En especies con reduccién facultativa de la nidada, como el caso del bobo de
patas azules, se ha observado que después de algunas peleas las crias menores

adoptan una postura de sumisién. En esta postura las crias menores bajan el pico y
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alejan la cabeza. (BFDA por sus siglas en inglés) (Nelson 1978; Drummond et al.
2003). Cuando esto sucede la cria mayor se convierte en “ganador entrenado” y la
cria menor en “perdedor entrenado” (Drummond y Osorno 1992; Drummond y
Canales 1998). Sin embargo, no esta bien documentado si las crias menores con
reduccién obligada de la nidada presentan o no esta postura de sumision.
1.8 Hipétesis y Predicciones

Hipétesis: Drummond (2001) propuso la siguiente reformulacién de la
hipétesis de la cantidad de alimento: en especies de aves que muestran reduccién
agresiva de la nidada, la agresion de una cria incrementara en la medida en la que
disminuya su ingesta de alimento.

Predicciones: Las crias mayores que reciban un suplemento de alimento
seran menos agresivas que las que no lo reciban. Ademas, se investigo si la
reduccion de la agresividad es s6lo transitoria, comparando la agresividad 30
minutos contra 60 minutos después de la alimentacién. Se predice un aumento de

la agresividad con el paso del tiempo.
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II. Métodos
2.1 Sitio de Estudio

El estudio se llev6 a cabo en Isla Larga en donde existe una poblacién de
bobo café. Esta isla tiene una extension de 41.2 has y forma parte de las Islas
Marietas las cuales se encuentran ubicadas en la boca de Bahia de Banderas
(105°36’N, 20°43’W) en la costa del Pacifico Mexicano (Grant 1964; Rebén-Gallardo
2000 en Osorno y Drummond 2003).
2.2 Seleccion de la muestra

El trabajo de campo abarcé del 15 de agosto al 30 de septiembre del 2004. Se
marcaron 400 nidos en los que hubiera dos huevos, o un huevo y una cria recién
eclosionada, y los nidos se revisaron diariamente hasta que la cria mayor (cria A)
tenia 30 dias de edad. Para que una nidada se incluyera en el tratamiento, debia
haber una cria A de entre 5.5 y 7.5 dias de edad y una cria menor (cria B)de 1.5a
3.5 dias de edad. Se utilizaron crias de estas edades ya que es cuando tipicamente
ocurre la muerte de las crias B. No fue necesario marcar a las crias para
diferenciarlas ya que la asimetria en tamafio entre la cria A y B era muy marcada.

Conforme fueron apareciendo durante la temporada las nidadas en la
colonia, se distribuyeron por pares, asignandose una a tratamiento control y una a
tratamiento experimental, de manera aleatoria. Las nidadas control y experimental

de cada par fueron tratadas de la misma forma a la misma hora del dia.
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2.3 Alimentacién adicional o suplementaria

El dia en que las nidadas se asignaron a tratamiento control o experimental,
la cria A experimental se sacé del nido y fue alimentada artificialmente a base de
sardina molida en agua. Este alimento le fue administrado abriéndole el pico con
los dedos e introduciéndoselo, asi se continu6 hasta darle todo el alimento
teniendo cuidado de esperar a que lo tragara exitosamente. Para facilitar la
ingestion del alimento, éste se remoj6 en agua tibia formando una especie de
papilla. Ingirieron un 17% extra de lo que come una cria a esa edad en 24 horas.
Los gramos de alimento se estimaron con base en el articulo de Guerra y
Drummond (1995). En este altimo estudio, se hizo una estimacién de la cantidad
de alimento que comen las crias del bobo de patas azules de 1.5 a 25.5 dias de
edad. Aunque en el presente estudio se trabaj6 con crias de bobo café, al ser ambas
especies de la misma familia y género, suponemos que la ingesta de alimento es
similar. Ademas, las crias de bobo café son mas pequerias que las crias de bobo de
patas azules por lo que probablemente les dimos mas gramos de los que
necesitaban para saciarse.

A las crias A experimentales de 5.5 dias de edad se les administré una
ingesta de 11g, a las crias de 6.5 de 13 g y a las crias de 7.5 dias de 14g. Estos
gramos se pesaron con una balanza electrénica marca OHAUS. Estos gramos
extras de alimento fuefon suficientes para que quedaran saciadas, ya que al final
de la alimentacién regurgitaban el alimento o lo rechazaban al no abrir el pico. La

alimentacién artificial se llevé a cabo a un lado del nido de las crias y dur6 entre

23



15-20 minutos por cria y se hizo entre las 9:00 y 14:00 horas del dia. Siempre hubo
algtn padre en el nido.

A las crias A control se les abri6 el pico exactamente de la misma manera
que a las experimentales introduciéndoles el dedo dentro del mismo, a la misma
hora y el mismo numero de veces simulando una alimentacion artificial para que
esta variable de perturbacion fuera la misma en ambos tratamientos. Dos personas
hicieron el tratamiento al mismo tiempo: una de ellas trabajé con la cria A control y
la otra con la cria A experimental. Las crias B permanecieron en el nido durante el
tratamiento.

2.4 Observaciones conductuales

Para conocer como varia la agresién con el tiempo después de la
alimentacion, se realizaron dos tratamientos diferentes: por una parte, después de
alimentar a la cria A experimental y simular alimentacién con la cria A control,
regresamos a las crias A con sus padres, dejandolas en sus nidos bien por 30 o 60
minutos (latencias 30 min o 60 min respectivamente). Estos dos tratamientos de
latencia fueron asignados de manera alternada. Después de cualquiera de estos dos
tiempos, se sac6 al par de crias hermanas del nido (crias A y B) tanto de los
controles como de los experimentales. Para llevar a las crias a los nidos de
observacién trasladamos a las crias dentro de dos bolsitas de fieltro, en una se
introdujeron el par de crias control y en otra el par de crias experimental. El
recorrido del nido natal al nido de observacion fue de aproximadamente 5

minutos. Antes de las observaciones las crias se pesaron con un dinamémetro
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marca Pesola de 300g de capacidad. Se les midi6 el culmen (la mandibula superior)
con una cinta métrica de tela. Estas mediciones se realizaron con el propésito de
conocer las diferencias en peso y tamafio entre las crias (A y B) control y
experimental. Posteriormente se colocaron las crias hermanas en el centro del nido
de observacion. Se obtuvo una muestra total de 12 pares de nidadas con latencia de
30 minutos, y 11 pares con latencia de 60 minutos.

Las observaciones se llevaron a cabo en dos nidos de observacién fabricados
artificialmente expuestos al sol y con un mufieco artificial de peluche con el mismo
color de un adulto hembra de bobo café. Las medidas del mufieco son de 38 cm de
altura, 45 cm de largo y 25 cm de ancho las cuales son muy parecidas a las medidas
originales de una hembra de bobo café (Nelson 1978). Este muiieco se utiliz6 para
que las crias no se sintieran desprotegidas ya que cubria las crias del sol y el viento.
Las crias se veian confortables debajo del mismo (en la sombra), ya que
frecuentemente se observaron solicitudes de alimentacién o dormian.

Cada cria A fue observada junto con su hermano, accionando un
cronémetro cuando ambas crias se encontraban simultdneamente despiertas
(tenian la cabeza levantada) y apagéndolo cuando alguna de las dos tenia la cabeza
recargada sobre cualquier sustrato. Cuando las crias hermanas acumulaban en el
cronémetro 10 minutos simultaneamente despiertas se daba por terminada la
observacién, de no acumular este periodo; se seguia con la observacion hasta un
méximo de duracién de la prueba de 60 minutos a partir del inicio de la

observacién.
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Con la ayuda de una sefial auditiva que sonaba cada 30 segundos, se
registroé si la cria A estaba activa (con la cabeza levantada) o inactiva (con la cabeza
reposando en algun sustrato o sobre su cuerpo). Las crias expulsadas (ver categoria
conductual “expulsién”) se regresaron inmediatamente al centro del nido para
continuar la observacién.

Las observaciones iniciaron entre las 12:00 hrs y las 14:00 hrs, que es cuando
la temperatura era suficientemente alta y no arriesgar que las crias se enfriaran. En
13 de 24 pares de nidos las observaciones conductuales de las nidadas control y
experimental fueron a la misma hora y en el mismo lugar (los pares se observaron
al mismo tiempo, observando uno o dos pares al dia) en los otros 11 las
observaciones entre los pares (control y experimental) no pudieron ser el mismo
dia debido a que las crias alcanzaron la edad requerida para las observaciones en
fechas distintas (se observaron con un dia de diferencia).

Se registraron las frecuencias absolutas de conductas agonisticas de las
nidadas control y experimentales. El observador se sent6 a un metro de distancia
del nido artificial, registrando las siguientes categorias conductuales: Picotazos:
cuando la punta del pico, ya sea una o dos mandibulas (abiertas o cerradas) de una
cria se impact6 sobre cualquier parte del cuerpo de la otra cria. Mordidas: cuando
una de las crias prensé con el pico alguna parte del cuerpo de la otra cria. Cada vez
que la cria realizé un nuevo apret6n o desplazamiento del pico, se conté como otro
evento. Si el pico no prensé pero sostuvo la piel por un segundo o mas también se

cont6 como mordida. Empujones: cuando una de las crias desplaz6 a la otra por lo
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menos 1 cm de su lugar qriginal. Expulsiones: la victima sali6 de la cresta del nido
debido a empujones, picotazos y/o mordidas del agresor impulsada por la
agresion o por locomocioén propia. Se conté como expulsién cuando al menos 50%
del cuerpo de la cria se encontraba fuera de la cresta del nido. Picotazo fallido:
cuando la punta del pico (abierto o cerrado) se aproximé agresivamente al cuerpo
de la otra cria, es de decir de manera répida y repentina, pero no logré impactarse
con ella.
2.5 Analisis de datos

Los datos se analizaron con pruebas no paramétricas ya que éstos no
tuvieron una distribucién normal y no presentaron homocedasticidad. Para fines
practicos, en la seccién de resultados, a la latencia de 30 minutos se le asigné el
nombre de tratamiento I y a la latencia de 60 minutos el nombre de tratamiento II.

Con el fin de detectar las diferencias en el tiempo que pasaron despiertos
controles y experimentales simultdneamente en ambas latencias, se aplicé una
prueba de Wilcoxon para muestras pareadas. Se analizaron las diferencias entre la
proporcién de agresores control y experimental en ambas latencias mediante una
Prueba de Fisher.

Las diferencias en las frecuencias absolutas de conductas agresivas entre
crias A control y experimental de ambas latencias fueron analizadas con una
prueba de Wilcoxon para muestras pareadas. También se obtuvo un indice de

agresion multiplicando picotazos por 1, mordidas por 2, empujones por 3 y
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expulsiones por 4 (este criterio se tom6 segtin la magnitud de agresién que
implicaba cada categoria conductual hacia la victima).

Como la alimentacién extra podia provocar la somnolencia en las crias,
comparamos mediante una prueba de Wilcoxon la tasa de conductas agresivas por
hora de las crias A, tomando en cuenta exclusivamente el tiempo que las dos crias
(A y B) se encontraban simultaneamente despiertas. En este andlisis con tasas del
se retiraron 2 pares de nidos del analisis de la latencia de 30 minutos ya que las
crias experimentales de estas nidadas no acumularon tiempo simultdneamente
despiertas.

Por tultimo, se comparé mediante una prueba de Wilcoxon las frecuencias
absolutas de conductas agresivas asi como la tasa de conductas agresivas de las
crias A alimentadas de la latencia de 30 minutos versus 60 minutos.

La agresion de las crias B control y experimental también se analizé con una
prueba de Wilcoxon. El analisis se realiz6 sumando las frecuencias absolutas de
picotazos y mordidas a lo que se le llam6 suma de agresion.

Los valores en el texto estdn expresados como (media + e.e.).
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III. Resultados

3.1 Comportamiento general de las crias.

Durante las observaciones conductuales las crias parecian cémodas dentro
del nido artificial, ya que su conducta durante el periodo de observacién, asi como
su comportamiento agresivo fueron cualitativamente muy similares al observado
en nidadas naturales con dos crias (Cohen 1988). En 88% (22/25) de las
observaciones conductuales, las crias A iniciaron las conductas agresivas y sélo en
12% (3/25) la cria B fue la que inici6 la agresion. Dicha agresion se llevé a cabo a
través de “trenes de agresion” (agression bouts en inglés): una vez que la cria A
comenzaba a agredir a su hermano, lo hacia incesantemente hasta que la cria B
dejaba de solicitar o se escondia en algun lugar del nido. En algunas ocasiones la
agresion no se detuvo hasta que la cria B fue expulsada del nido. Cabe mencionar
que dichos “trenes de agresién” a veces fueron provocados por la solicitud de
alimento de las crias B (en el 16% de los casos). También se observé que las crias A
control que solicitaron alimento durante la simulacion de alimentacion fueron mas
agresivas durante la prueba que las crias A control que no solicitaron alimento
durante la simulacion.

3.2 Tiempo simultineamente despiertos.

En general las crias A control de ambos tratamientos estuvieron mas tiempo
activas y solicitaron mas que las crias A experimentales. Sin embargo, sélo en el
tratamiento I se observé diferencia significativa en los tiempos simultdneamente

despiertos entre las crias control y experimentales. En el tratamiento I las crias
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control estuvieron 3.79 veces mas tiempo simultaineamente despiertas que las
experimentales (control=7.94 + 0.79 min, experimentales=2.09 £ 0.51 min, prueba
de Wilcoxon, T=2, n=14, p=0.002; Figura 1). En el tratamiento II las crias control
estuvieron 1.27 veces mas tiempo despiertas simultdneamente que las
experimentales pero esta diferencia no fue significativa (control=6.08 + 1.06 min,
experimentales=4.76 + 0.99 min, Prueba de Wilcoxon, T=20, n=11, p=0.445;
Figural).

3.3 Conducta de A.

a. Proporcion de crias que agredieron a su hermano.

En el tratamiento I 100% de las crias A control agredieron a sus hermanos,
en cambio sélo el 28% de las crias A que recibieron un suplemento de alimento
agredieron. En proporcién las crias A control del tratamiento I agredieron 3.5 veces
mas que las crias A alimentadas y la diferencia fue significativa (Prueba de Fisher,
N=14; p=0.0007; Figura 2). En el tratamiento II no se registré diferencia
significativa entre la proporcion de agresores entre crias A control y crias A
alimentadas (Prueba de Fisher, n=11; p=0.0743; Figura 2). Sin embargo, se ve una
diferencia en la misma direccién ya que en este tratamiento agredieron 90%
(10/11) de las crias A control y 54% (6/11) de las crias A alimentadas.

b. Frecuencias absolutas de conductas agresivas.

En el tratamiento I las crias A control picotearon y empujaron

significativamente mas que las crias A alimentadas. Las crias A control dieron 3.5

veces mas picotazos que las alimentadas (control=23.79 + 6.55 picotazos,
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alimentadas=6.86 + 3.14, Prueba de Wilcoxon, T=9.0, n=14, p=0.019; Figura 3) y
empujaron 5 veces mas que las alimentadas (control=7.64 + 2.4 empujones,
alimentadas=1.43 + 0.76, T=7.5, n=14, p=0.023; Figura 3). Ademads, las crias A
control mordieron y expulsaron mas que las crias A alimentadas; si bien estas
diferencias no fueron significativas (control=17.07 + 6.19 mordidas,
alimentadas=4.5 + 2.7 mordidas, Prueba de Wilcoxon, T=13.0, n=14, p=0.075,
control=1.36 + 0.93 expulsiones, alimentadas=0.21 + 015 expulsiones, Prueba de
Wilcoxon, T=0.0, n=14, p=0.109; Figura 3). En cuanto al indice de agresion éste fue
4 veces mayor en las crias A control que en las crias A alimentadas y la diferencia
fue significativa (control=86.29 + 28.01, alimentadas=21.0 + 9.81, Prueba de
Wilcoxon, T=12.0, n=14, p=0.034; Figura 3).

En el tratamiento II los datos en general se comportaron de manera similar
que en el tratamiento I pero de acuerdo a la prueba de Wilcoxon no hubo
diferencias tan marcadas y no se registré ninguna diferencia significativa entre
crias A control y crias A alimentadas. Sin embargo, las crias A control picotearon
4.96 veces mas que las crias A alimentadas (respectivamente, 14.45 + 6.7 versus 2.91
+1.33, Prueba de Wilcoxon, T=14.5, n=11, p=0.100; Figura 4). Con respecto a las
demas categorias conductuales (mordidas, empujones, expulsiones e indice de
agresion) no hubo diferencias marcadas entre crias A control y alimentadas.
(mordidas: 6.0 + 2.68 versus 10.0 + 5.77, prueba de Wilcoxon, T=16.0, n=11,
p=0.779; empujones: 2.64 + 1.23 versus 2.82 + 1.82, prueba de Wilcoxon, T=10.5,

n=11, p=1.000; expulsiones 0.09 + 0.09 versus 0.09 + 0.09, prueba de Wilcoxon,
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T=10.5, n=11, n.s.; indice de agresion: 34.73 + 13.48 versus 31.73 £ 17.62, T=29.0,
n=11, p=0.722; Figura 4).

c. Tasas de conductas agresivas por hora durante el tiempo simultineamente
despiertos.

En el tratamiento I las crias A control tendieron a ser méas agresivas que las
alimentadas. Las crias A control picotearon en promedio 1.17 veces mas por hora
que las alimentadas, mordieron 1.29 veces més, empujaron 2.31 veces més y
expulsaron 3.45 veces mas. Sin embargo, no hubo diferencias significativas en estos
nuameros (Cuadro 1).

En el tratamiento II las crias A control picotearon en promedio 5.49 veces
mas por hora que las alimentadas y esta diferencia fue marginalmente significativa
(Prueba de Wilcoxon, T=12, n=11, p=0.06). También mordieron 0.73 veces mas,
empujaron 1.13 veces més y expulsaron 0.15 veces mas que las crias A alimentadas
aunque no hubo diferencias significativas entre estos numeros (Cuadro 1).

d. Comparacion de la agresividad de las crias A alimentadas

En este analisis no hubo diferencias significativas entre la agresion de crias
A alimentadas 30 minutos antes de la observacion y las crias A alimentadas 60
minutos antes de la observacion sin embargo, las crias A alimentadas del
tratamiento II mordieron 2.22 veces mas y empujaron 1.97 veces mas que las crias
A alimentadas del tratamiento I. Los resultados del analisis se encuentran

resumidos en el Cuadro 2.
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3.4 Agresion de crias B

Las crias B no fueron tan agresivas como las crias A; de hecho s6lo
agredieron 36% de las crias B observadas (9/25) y no se observé que las crias B
empujaran o expulsaran a sus hermanos mayores razén por la cual no se obtuvo el
indice de agresién. Las crias que no agredieron muchas veces solicitaron alimento
durante los periodos de inactividad de sus hermanos.

En el tratamiento I al sumar las agresiones (mordidas y picotazos) la
diferencia fue significativa (control=1.43 £ 0.69, experimental=0.14 + 0.14, prueba
de Wilcoxon, T=0.0, n=14, p=0.018; Figura 5). Las crias B control dieron durante el
periodo de observacién 1.286 + 0.699 picotazos y 0.143 + 0.143 mordidas mientras
que las B experimentales dieron 0.143 + 0.143 picotazos y 0.00 + 0.00 mordidas.

En el tratamiento II (latencia de 60 minutos) la suma de las agresiones no
result6 significativa; sin embargo las crias control agredieron ligeramente mas que
las experimentales (control=3.55 + 2.87 alimentadas=1.55 + 1.06, T=9.0, n=11,
p=0.753; Figura 5). Las crias B control dieron durante el periodo de observacion
1.182 £ 0.903 picotazos y 2.364 + 1.997 mordidas y las experimentales 0.727 + 0.506
picotazos y 0.818 + 0.553 mordidas.

En una nidada del tratamiento II la cria A control estuvo solicitando
constantemente durante la simulacién de la alimentacion. En la observacién
conductual la cria B comenz6 a solicitar ocasionando que la cria A la agrediera. Sin

embargo, en esta nidada en particular la cria B fue muy agresiva y logré dar 10
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picotazos y 22 mordidas a su hermano, mientras que la cria A picote6 a la cria B en
77 veces, mordié 8 veces y la empujo 9 veces.

En ninguno de los tratamientos se observé sumision de las crias B tampoco
se observo que trataran de &efenderse de la agresion. Al estar recibiendo la
agresion, las crias B actuaban como “peso muerto” y trataban de arrastrarse hacia
el centro del nido, algunas veces se colocaban bajo las alas del padre artificial y/o
en lugares de dificil acceso dentro del nido de tal modo que era dificil para las crias

A alcanzarlas.
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Figura 1. Tiempo (x = e.e.) que las dos crias estuvieron simultineamente despiertas.
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Proporcién de agresores

p=0.0007 p=0.0743

0.8 4

0.6 -

0.4 4

0.2 4

Latencia de 30 min Latencia de 60 min

O Control @ Alimentada

Figura 2. Proporcién de crias A que agredieron a su hermano.
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Cuadro 1. Tasas de conductas agresivas de crias control (C) y crias alimentadas (A) durante el tiempo simulténeamente

despiertos con la prueba de Wilcoxon.

indice de
Picotazos Mordidas Empujones Expulsiones agresion
c A c A C A (& A c A
Latencia de 30 min (n=12)
Media 163.16  138.56 115.00 88.74 5200 2248 9.50 2.75 587.16 394.46
error estandar 43.75 7293 4282 54.06 1620 11.62 6.46 1.86 190.22  193.67
i 19 17 12 1 20
p 0.39 0.52 0.21 0.14 0.45
Latencia de 60 min (n=11)
Media 132.32 24.08 4849  66.51 2235 19.65 0.80 0.55 299.54 218.23
error estandar 4147 9.50 19.67 38.19 1041 13.06 0.80 0.55 9239 120.26
T 12 17 9.5 9.5 24
p .0.06 0.89 0.83 - 0.42
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Cuadro 2. Agresividad de las crias A experimentales alimentadas 30 vs. 60 minutos antes de la observacién conductual.

Picotazos

Mordidas

Empujones

Expulsiones

fndice de
agresion

30 min 60 min

30 min 60 min

30 min 60 min

30min 60 min

30 min 60 min

Frecuencias absolutas

Media 6.86 291
error estandar 3.14 1.33
T 18.5
P 0.64

Tasas

Media 138.56 24.08
error estandar 72.93 9.50
3 11

p 0.32

450  10.00
2.70 5.77

88.74  66.51
54.06 38.19
3
0.46

143 2.82
0.76 1.82
5
0.50

2248 19.65
1162 13.06
5
1.00

0.21
0.15

2.75
1.86

0.09
0.09

0.55
0.55

21.00 3173
9.81 17.62
15.5
0.40

394.46 218.23
193.67 120.26
13
0.48
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Figura 5. Agresiones de crias B. Valores representados: media + ee.
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IV. Discusion
4.1 Observaciones generales.

Durante las observaciones conductuales las crias A se comportaron de
manera muy similar a las observadas por Cohen (1988) en circunstancias
naturales: las crias A agredieron a sus hermanos mediénte picotazos, mordidas
y empujones y la mayoria logr6 expulsar a sus hermanos del nido en un lapso
de 0.5 a 3.5 dias de vida. Las crias A control en ambas latencias fueron en
general mas agresivas que las crias A alimentadas.

Aunque en este estudio no controlamos la cantidad de alimento que los
padres dieron a las crias si sabemos que los padres tuvieron plena libertad de
alimentar tanto a las crias experimentales como a las controles y es de esperarse
que en algunos casos lo hicieron durante el periodo de latencia. Probablemente
nuestros tratamientos no afectaron la probabilidad de los padres de las dos
latencias de alimentar a sus crias. Sin embargo, si nuestros tratamientos
afectaron diferencialmente la probabilidad de alimentacién de las crias de los
dos tratamientos, muy probablemente disminuyeron la alimentacién parental
de las crias A experimentales (porque estaban saciadas de sardina) y afectaron
poco o nada a las crias A control. Esto, si ocurri6, habra introducido un sesgo en
contra del efecto experimental que pusimos a prueba, por lo que no es un
problema, mas bien haria mas conservadora la prueba.

4.2 Comportamiento de crias A.
En la latencia de 30 minutos todas las crias A control agredieron a sus

hermanos, por su parte, menos crias A alimentadas agredieron (28%). Ademas,
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las crias control (A y B) en la latencia de 30 minutos estuvieron mas tiempo
simultineamente despiertas en comparacion con las crias (A y B) experimental.
En la latencia de 60 minutos las diferencias fueron parecidas pero no
significativas. Se observé agresi6n en una mayor proporcion de crias A control
(90%) que de las crias A alimentadas (54%). S6lo se observé que las crias de las
nidadas control estuvieran ligeramente mas tiempo simultdneamente despiertas
que las crias de las nidadas experimentales.
Estos resultados son congruentes con nuestras predicciones: las crias mayores
que recibieron un suplemento de alimento fueron menos agresivas que las que
no lo recibieron. Ademas, hay indicaciones de que el efecto del alimento en la
reduccion de la agresividad fue sélo transitorio, ya que mas crias A observadas
60 minutos después de la alimentacién agredieron y estuvieron mas tiempo
activas en comparacion con las crias A observadas 30 minutos después de la
alimentacién. Sin embargo, las diferencias de las frecuencias de conductas
agresivas entre las crias A alimentadas de ambas latencias no fueron
significativas. Esta podria ser la razén por la cual Osorno y Drummond (2003)
no encontraron un efecto del alimento extra sobre la reduccién en la agresién de
las crias A, ya que dejaron pasar 6 horas entre la alimentaci6n y la observacién
conductual.

De manera similar a las crias de Osorno y Drummond (2003) que
aumentaron significativamente su frecuencia absoluta de empujones después
de la privacion de alimento, las crias A alimentadas de la latencia de 30 minutos

redujeron sus frecuencias absolutas de empujones en comparacién con las crias
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A control. De manera general se podria inferir que el alimento en esta poblacién
influye de manera marcada sobre el tipo de agresiones que conllevan a la
expulsién de las crias B del nido como los empujones (Osorno y Drummond
2003). En el presente estudio también se encontré un efecto del alimento extra
sobre la frecuencia de picotazos de las crias A alimentadas en la latencia de 30
minutos efecto que no fue observado por Osorno y Drummond (2003). Cohen
(1988) observo6 que en Isla Isabel las crias A recién alimentadas dejaban de
agredir a sus hermanos y dejaban de solicitar.

Con estos resultados se podria inferir que la hipétesis de la cantidad de
alimento se aplica a esta especie de manera limitada: la privacién de alimento
en las crias mayores aumenta la frecuencia absoluta de empujones (Osorno y
Drummond 2003) y el aumento en el alimento reduce las conductas agresivas
en general a corto plazo. Parece ser que las crias presentan una linea base de
agresion que se reduce inmediatamente después de la alimentacién; pero al
poco tiempo (alrededor de 60 min después de la alimentacion) la agresion
podria regresar hacia su linea base. Sin embargo, atn no se puede concluir esto
con precision ya que no se encontraron diferencias significativas entre las
frecuencias absolutas de conductas agresivas de las crias A alimentadas de la
latencia de 30 minutos versus las crias A alimentadas de la latencia de 60
minutos.

Si el fratricidio en las islas Marietas es obligado ; por qué entonces las

crias A muestran en este experimento y en el realizado por Osorno y
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Drummond (2003) una cierta sensibilidad a la cantidad de alimento ingerida? A
continuacion se discuten las tres hipétesis mas aceptadas.

La primera hipotesis es que la agresion dependiente del alimento podria
ser un mecanismo a través del cual la cria A optimiza la edad de muerte de la
cria B. (Osorno y Drummond 2003). Esta edad de muerte tiene importantes
consecuencias para la cria A ya que si se deshace prematuramente de su
hermano estaria perdiendo el seguro que la cria menor representa antes de
tiempo (Evans 1996). Sin embargo, en esta poblacién este seguro acttia
principalmente en la etapa de huevo ya que se observé poca mortalidad de crias
A (s6lo 10 crias de 194 nidos murieron) y sélo 5 crias B sobrevivieron, de las
cuales 3 no compartieron el nido con su hermano; las otras dos crias B que
sobrevivieron mientras compartian el nido con su hermano tenian 2 y 6 dias de
edad. La edad de muerte de las crias A fue de 6 y 8 dias de edad
respectivamente. ( A. de la Fuente datos no publicados).

La segunda hipétesis es que, el no presentar el maximo potencial
agresivo podria dar como resultado que ocasionalmente haya una sustitucién
de una cria A débil por una cria B mas fuerte. Ciertamente esta “seleccion de
progenie” (Forbes 1991; Forbes y Mock 1998) podria beneficiar a los padres pero
de ninguna manera beneficiaria a la cria mayor a menos que este “sacrificio” de
la cria mayor estuviera recompensado por la supervivencia de una cria menor
marcadamente superior (Hamilton 1964, Osorno y Drummond 2003). Lo
anterior s6lo ocurriria cuando la adecuacién esperada de la cria B fuera el doble

de la adecuacién esperada de la cria A. Sin embargo, al menos en este afio no
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vimos ningun caso donde la cria B luchara contra la cria A, la superara y la
matara, aunque no se puede descartar que en otros aiios esto pudiera ocurrir en
esta poblacién.

Aunque se observé muy poca mortalidad de crias A (s6lo 10 crias A
murieron de una muestra total de 194 nidos) y sélo 2 crias B sobrevivieron
mientras compartian el nido con su hermano (A. de la Fuente datos no
publicados). Aunque no se puede descartar que esta pequefia proporcién
(0.01% de los casos) pudiera tener un efecto evolutivo a largo plazo.

La tercera hipotesis es que, el mantener la agresién en un nivel bajo
podria ocasionalmente beneficiar indirectamente la adecuacién inclusiva de la
cria mayor si ambas llegaran a emplumar en periodos de abundancia de
alimento como en la poblacién de San Pedro Martir (Tershy et al. 2000). Esta
idea sugiere que tal vez el fratricidio en el bobo café no es obligado sino
facultativo. En la poblacién de las islas Marietas esto es poco probable ya que a
pesar de que en 53% de las nidadas marcadas con 2 huevos, eclosionaron dos
crias, s6lo en un caso se observé que dos crias sobrevivieran juntas, y atin no
habian emplumado. La cria A tenia 30.5 dias de edad y la cria B 29.5 dias de
edad. Esta nidada fue un caso raro ya que la asincronia en la eclosién fue de un
dia (A. de la Fuente datos no publicados), aunque puede ser que en otros afios
mas pares de crias sobrevivan juntas.

Estas hipoétesis podrian ajustarse a otras poblaciones de bobo café. En
esta poblacién en particular la evidencia sugiere que la linea base de agresion

que presentan las crias A es lo suficientemente alta para expulsar y matar a las
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crias B a edades muy tempranas (A. de la Fuente datos no publicados) y que,
aunque muestran una cierta sensibilidad a la cantidad de alimento ingerido,
esta sensibilidad es minima y parece no permitir la supervivencia de las crias
menores; sin embargo, s6lo se observé esta poblacion durante un afio y es
posible que en otros afios sobrevivan més pares de crias.

Al menos durante el afio de este estudio, la hipétesis de la cantidad de
alimento podria aplicarse a esta poblacion siempre y cuando no se espere que
como resultado de una buena alimentacion a las crias A, las crias B tengan una
mayor probabilidad de sobrevivir. Sin embargo, se desconoce el efecto de un
aumento sostenido de alimento a tal grado que mejore significativamente la
condicion corporal de la cria. Podria ser que la agresion se reduzca mucho mas
con un aumento de la condicién corporal de las crias A, lo cual falta probarse
experimentalmente.

4.3 Comparacién sobre la magnitud de los efectos de la privacién de alimento
y sobrealimentacién entre especies con fratricidio facultativo y el bobo café.

Las especies donde se ha mostrado experimentalmente una relacién
causal entre la privacién de la cantidad de alimento y el aumento en la agresién
son el bobo de patas azules (Drummond y Garcia Chavelas 1989), la gaviota
tridactila (Irons 1992; Braun y Hunt 1983), el aguila pescadora (Machmer y
Idenberg 1998), y el guillemot negro (Cook et al. 2000). En algunas especies con
fratricidio facultativo como el bobo de patas azules, agresiones tales como
empujones y expulsiones son muy raros o estan ausentes y cuando las crias

menores de estas especies abandonan el nido lo hacen debido a la inanicién
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combinada con la alta frecuencia de picotazos y mordidas que les suministran
sus hermanos mayores (Drummond y Garcia Chavelas 1989).

Al comparar la magnitud de los efectos de la privacién de alimento en la
agresion de las crias A de estos experimentos, observamos que las especies que
mostraron una mayor sensibilidad a la privacién de alimento fueron el bobo de
patas azules y el guillemot negro (Tabla 3). Contrario a lo esperado, no se
encontraron diferencias marcadas entre la magnitud del efecto de la privacién
alimenticia entre especies con fratricidio facultativo y obligado (Cuadro 3). Sin
embargo, para poder concluir con precision faltan experimentos con ambos
tipos de especies que pongan a prueba la hipétesis de la cantidad de alimento.
Ademas, esta comparacion solo fue capaz de detectar diferencias superficiales
ya que los métodos de privacion utilizados en los diferentes experimentos asi
como la magnitud de la privacion fueron muy distintos. Por ejemplo, en el
estudio de Drummond y Garcia Chavelas (1989) con el bobo de patas azules la
privacion fue de varios dias mientras que en el estudio de Machmer y Idenberg
(1998) con el aguila pescadora la privacién solo fue de algunas horas.

4.4 Comparacidon de la conducta del bobo café en distintas poblaciones.

La linea base de agresion podria ser diferente para cada una de las
poblaciones de una misma especie. En el caso de la poblacion de las islas
Marietas la linea base de agresion parece ser muy intensa y en consecuencia la
mayoria de las crias B son expulsadas del nido al eclosionar o durante sus
primeros cuatro dias de vida, a pesar de que las crias A presumiblemente no
sufren privacion de alimento (de la Fuente datos no publicados). En la

poblacién de la isla San Pedro Martir esta linea base de agresion podria ser
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menos intensa, ya que durante 1991, en una muestra de 63 nidos el 34% de las
crias B vivieron mas de una semana (Tershy et al. 2000).

También se ha observado una variacién entre la proporcién de nidadas
de dos huevos que empluman a dos crias. En la poblacion de San Pedro Martir
durante 1991 en una muestra de 41 nidos exitosos que emplumaron alguna cria
4.9% de las nidadas emplumaron 2 crias (Tershy et al. 2000), lo que sugiere que
en lugares con mas productividad y con una alta disponibilidad de presas como
el Golfo de California el fratricidio obligado puede llegar a ser ligeramente
facultativo respondiendo de alguna manera a nuevas presiones de seleccién
(Alvarez-Borrego 1983 en Tershy et al. 2000). Sin embargo, en San Pedro Martir
las crias que Tershy et al. (2000) considera que emplumaron en realidad no lo
hicieron por completo ya que consider6é como crias emplumadas a aquellas
crias que pesaron por lo menos 1kg y las inicas plumas que faltaban por
reemplazarse eran las de la cabeza y los flancos. Tampoco consider6 que
después del emplume atin restan dos o tres meses de cuidado parental por lo
que no se sabe si éstas crias realmente lograron la transicién a la independencia.
También falta comprobar si sacar adelante a dos crias afecta o no el éxito
reproductivo de los padres.

En los estudios de Amerson y Shelton (1976) y Woodward (1972) se
documenta que de 1 al 3% de las crias B emplumaron en compaiiia de su
hermano mayor. Sin embargo, en estos dos estudios no se sabe el criterio que
utilizaron para afirmar que las crias ya habian emplumado, ni si las crias
realmente lograron la transicién a la independencia.
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Hacen falta mas estudios poblacionales de bobo café que involucren un
seguimiento diario de nidadas con dos huevos. Asi podria conocerse con
precision la variacion que existe en las distintas poblaciones entre el nimero de
nidadas que empluman a dos crias y el iempo de vida de las crias B.

4.5 Conducta de crias B.

La falta de sumision asi como el alto potencial agresivo observado en las
crias menores de bobo café de esta poblacién concuerdan con las predicciones
de la hipétesis del “desperado”: las crias menores de especies con fratricidio
obligado no adoptan un papel subordinado algunas veces luchan
violentamente por permanecer en el nido y sustituir a sus hermanos mayores
(Drummond 1993; Drummond et al. 2003).

Las crias B control en la latencia de 30 minutos fueron significativamente
mas agresivas que las crias menores experimentales, probablemente por estar
recibiendo mas empujones. Dado que las crias B no fueron ni privadas ni
alimentadas de manera artificial, se sugiere que este aumento en la agresién de
las crias B se debi6 simplemente a una respuesta agresiva ante la alta frecuencia
de agresiones de sus hermanos mayores.

En la latencia de 60 minutos no se observaron diferencias significativas
entre la agresién de crias B control y crias B experimentales; sin embargo, la
tendencia de agresi6n fue igual que en la de 30 minutos. Ademas, no todas las
crias B agredieron pues las pruebas fueron de un maximo de s6lo 60 minutos,
por lo que no puede inferirse que algunas eran crias no agresivas. Estos
resultados concuerdan con el estudio de Osorno y Drummond (2003) donde las

crias B que tuvieron un hermano experimental sujeto a privacion de alimento
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fueron mas agresivas que las crias B control. Por lo que con esto demostramos
que existe un efecto sobre la conducta de las crias B cuando se manipula el
alimento de las crias A.

Finalmente, aunque atin no se cuenta con una explicacién de por qué
existe en las crias del bobo café una sensibilidad al alimento, podemos decir que
la agresi6n de las crias de bobo café (A y B) es mas flexible de lo que se espera

en una especie con fratricidio obligado.
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Cuadro 3. Magnitud de los efectos del alimento sobre la agresi6n en estudios experimentales.

Edad (d) de Tipo de
crias A subalimentacién! sobrealimentaci6n? agresion Autores
Siblicidio facultativo
8-42 x 3.49 . Drummond y
bobo de patas azules picotazos
43-72 x 5.49 Garcia Chavelas (1989
. . . Machmer y
4guila pescadora 10 x 1.58 actos agresivos/diada 3
Ydenberg (1998)
- guillemot negro 9 x 2-72 picotazos Cook et al. (2000)
Siblicidio obligado
x 1.00 picotazos
5 x 1.47 mordidas Osorno y
bobo café x3.57 empujones Drummond (2003)
x 225 expulsiones
x 117 picotaz,os3
x 1.29 mordidas®
bobo café 5.5-7.5 x.2.33 ernpujones3 Este estudio
x3.45 expulsiones’
x1.48 indice de agresién3

! Aumento en la agresion en condicién de menos alimento.
2x 2 durante deprivacién, x 7 durante las 3 horas después de deprivacion.
3Latencia de 30 minutos entre alimentacion y observacion.



Apéndice 1.
Estudio piloto de suplementacién de alimento de crias A

En este estudio intentamos proporcionar alimento adicional a crias A
durante varios dias para aumentar su condicién corporal y luego conocer los
efectos sobre su conducta agresiva. Este experimento se llevé a cabo del 3 al 14
de agosto del 2004, usando unos nidos de la muestra de nidos marcados al
inicio de la temporada.

Para que una nidada se incluyera en el experimento, debia haber una cria
A de 2.5 dias de edad y un huevo. Las nidadas se distribuyeron por pares
conforme fueron apareciendo en la colonia, asignandose una a control y una a
experimental de manera aleatoria. Se obtuvo una muestra de 8 pares. Las
nidadas control y experimental de cada par fueran tratadas de la misma forma,
al mismo tiempo.

Desde el primer dia en el que las crias se asignaron a control o a
experimental, las crias A experimentales empezaron a ser alimentadas
artificialmente a base de sardina molida en agua. Se les suministré un 50% extra
de lo que come una cria A en 24 horas, repartidos en tres partes iguales durante
el dia. Los gramos de alimento se estimaron con base en Guerra y Drummond
(1995) y aumentaron con la edad de la cria A. La tabla con la estimacién de los
gramos que utilizamos en campo se encuentra en el apéndice 2. El alimento
extra se proporcioné entre las 6 y 7 de la mafiana, a las 11 y 12 de la tarde y a las
4 y 5 de la tarde. Se escogieron estos horarios ya que son los mismos que usé

Roxana Torres en su experimento con manipulacién del alimento en 1999
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(Torres y Drummond, 1999). Cuando la cria B (control o experimental) de
alguna nidada moria se suspendia el experimento para ese par de nidos.

A las crias A control se les abri6 el pico exactamente de la misma manera
que a las experimentales simulando una alimentacién artificial para que esta
variable de perturbacion fuera la misma en ambos tratamientos. Las crias B
permanecieron en el nido.

Se registr6 diariamente el crecimiento y la mortalidad de las crias
midiendo el pico y pesandolas. Sin embargo, no se detectaron diferencias
marcadas en cuanto a peso y crecimiento entre crias A control y alimentadas
por lo que se suspendi6 el experimento (Figura Al.1). Este proceso permitié

obtener la experiencia necesaria para alimentar a crias pequefias.
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Figura Al.1. Crecimiento de crias A control (m) y crias A suplementadas 3 veces al dia (). Enel
eje superior se indica el nimero de individuos de A para cada edad.
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Apéndice 2.

Cuadro A2.1. Masa del alimento proporcionado diariamente a las crias A
experimentales. A1 A2 y A3 representan los gramos de cada

alimentacién artificial.
50%
edad (d) masa (g/24hrs) 50% Al A2 A3
1.5 30 15 5 5 5
2.5 36 18 6 6
3.5 48 24 8 8 8
4.5 60 30 10 10 10
5.5 66 33 11 11 11
6.5 78 39 13 13 13
7.5 84 42 14 14 14
8.5 102 51 17 17 17
9.5 114 57 19 19 19
10.5 126 63 21 21 21
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Apéndice 3

Figura A3.1. Crias debajo de la madre artificial.
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