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RESUMEN

En las primeras 2-3 semanas de vida, las nidadas de dos y tres crias del
bobo de patas azules (Sula nebouxii) forman una jerarquia de dominancia que
generalmente sigue el orden de eclosion de éstas. En las nidadas de 2 crias la
estabilidad de la jerarquia involucra que la cria eclosionada primero adquiere
tendencias agresivas a través de un entrenamiento a ganar, mientras que la
segunda cria en eclosionar adquiere tendencias sumisas a través del
entrenamiento a perder.

Si la jerarquia en las nidadas de tres crias estd determinada por las
tendencias agonisticas de las crias (por el entrenamiento a ganar o perder), se
esperaria que la cria intermedia (B) adquiriera un doble entrenamiento. Es
decir, que estuviera entrenada para someterse ante la cria que eclosiond
primero (A) y a agredir a la ultima eclosionada (C). Para poner a prueba esta
hipotesis de que la cria B aparte de estar entrenada como cria perdedora
(Valderrabano 2004) también tiene un entrenamiento como cria ganadora,
utilicé crias B de 3-4 semanas de edad provenientes de nidadas de tres y de
dos crias que eran similares en tamafio. Contrariamente a lo esperado, las crias
B provenientes de nidadas de tres crias (B/3) no se distinguieron por agredir
primero, agredir mas, realizar mas skypointing o someterse menos que las

crias B provenientes de nidadas de dos crias (B/2). El hecho de que las crias



B/3 no estén entrenadas como crias ganadoras por atacar a la cria menor puede
deberse a que el sometimiento propiciado por las agresiones de la cria A
impide su desarrollo.

La estabilidad de la jerarquia en las nidadas de tres crias del bobo de patas
azules parece no derivar del desarrollo de tres personalidades agonisticas
diferentes. En cambio parece que s6lo existen dos personalidades agonisticas
bien definidas, dominante y subordinado, y la relacion asimétrica entre las dos
crias subordinadas (B y C) probablemente esta determinada por las diferencias

en edad y tamafo entre ellas.



INTRODUCCION

Relaciones de dominancia

Las relaciones de dominancia estan presentes en las interacciones entre
adultos y entre crias de todas las clases de vertebrados. Su estudio inici6 en
1920 con numerosos trabajos descriptivos y experimentales realizados en
bandadas de adultos de especies de gallindceas, entre los que destacan los
estudios de Schjelderup-Ebbe con gallinas domésticas (Gallus domesticus).
Schjelderup-Ebbe (1935) describid6 una jerarquia lineal en un grupo de
gallinas, registrando los picotazos que cada individuo daba y a quién los
dirigia. Esta jerarquia partia del individuo “dominante”, el que mas picoteaba
hasta el “subordinado”, el que sOlo recibia picotazos (Archer 1988). Este
estudio dio origen al concepto contemporaneo de “jerarquia de dominancia”,
el cual en investigaciones posteriores no se refirié solamente al resultado de
las interacciones agonisticas, sino mas bien a la prioridad en el acceso de los
recursos que dicha dominancia suponia brindar (Archer 1988).

En los afos 1930s y 1940s la mayor parte de la investigacion sobre
agresion estuvo dirigida principalmente a esclarecer los factores responsables
de la dominancia en roedores de laboratorio. Los primeros estudios de las

relaciones de dominancia en condiciones naturales fueron realizados por



investigadores de primates como Gartlan (1968) y Rowell (1974, citados en
Archer 1988).

Al mismo tiempo que la atencion se centraba en estudiar las relaciones
de dominancia entre individuos en condiciones naturales, se iniciaron estudios
desde otra perspectiva para conocer los mecanismos que estan involucrados en
el establecimiento y mantenimiento de las jerarquias lineales. Muchos de estos
estudios siguieron realizdndose con especies de aves precoces como las
gallindceas (Wood-Gush 1971, Barnard y Burk 1979). A partir de estos
estudios se generaron durante los ultimos 25 afios muchos modelos teoricos
que intentan explicar coOmo se generan estas jerarquias, tales como el
entrenamiento a ganar y/o a perder (Bernstein 1981), evaluacion e
investigacion (Mesterton-Gibbons y Dugatkin 1995, Beaugrand 1997),
reconocimiento individual (Bernstein 1981), efectos de localizacién (Cloutier
et. al 1995) y efectos de espectador (Chase 1982). En los estudios mas
recientes dichos modelos se han evaluado en diversas especies de vertebrados,
tanto en adultos como en crias.

En el caso de las relaciones de dominancia entre crias, éstas han sido
estudiadas en una gran diversidad de organismos como peces de la familia de
los ciclidos, en aves como el bobo de patas azules (Sula nebouxii; Drummond

et. al 1986), el aguila imperial (Aquila heliaca; Meyburg 1987), la garza



garrapatera (Buculus ibis; Ploger y Mock 1986), y en mamiferos como la
hiena moteada (Crocuta crocuta; Frank et. al. 1991) el coyote (Canis latrans;
Fox y Clark 1971, citados en Drummond 2006) y el cerdo doméstico (Sus
scrofa; Hartsock y Graves 1976).

El estudio de las relaciones de dominancia se ha abordado desde
diversas perspectivas propiciando que su definicion sea una tarea complicada.
Algunos autores han enfatizado el aspecto de la prioridad en el acceso a los
recursos (alimento), que dicha dominancia supone brindar. Esto se ha apoyado
en estudios que han encontrado correlaciones entre el éxito en los encuentros
agonisticos (combates, peleas y persecuciones) y la prioridad en el acceso a
recursos (Dewsbury 1982). En el cerdo doméstico (Sus scrofa), las crias que
nacen primero, por medio de conductas agonisticas ganan acceso preferencial
a los pezones anteriores (que contienen mas leche), se alimentan mejor y
crecen mas rapido (Mc Bride 1963) que las crias que nacen después. De la
misma forma, la ocurrencia de correlaciones entre la dominancia y el acceso a
copulas, y la reproduccion diferencial ha hecho que el fendémeno de la
reproduccion sea asociado a la definicion de las relaciones de dominancia. Por
ejemplo, en primates se ha reportado que el macho alfa (dominante) copula
primero con la hembra o lo hace mas cerca al periodo de ovulacion (Hausfater

1975, citado en Dewsbury 1982). Cuando los machos del raton patas blancas



(Peromyscus maniculatus) copulan, el macho dominante en general copula
primero y ademas lleva a cabo un mayor nimero de eyaculaciones que el
macho subordinado (Dewsbury 1982). Sin embargo, es necesario recalcar que
Dewsbury (1982) not6 inconsistencias en los estudios disefiados para evaluar
la asociacion entre la dominancia, el comportamiento copulatorio y una
reproduccion diferencial.

Asi como algunos autores han centrado su atencion al definir dominancia
en la prioridad en el acceso a los recursos, otros han enfatizado el
comportamiento agonistico (Rowell 1974). Bajo esta ultima perspectiva, el
elemento fundamental para la definicidon de una relacion de dominancia es una
asimetria en el comportamiento agonistico (Dewsbury 1982). En este
contexto, Bernstein (1981) propuso que existen cuatro categorias diferentes de
relaciones de dominancia: 1) Dominancia territorial es aquella en la que el
resultado de un enfrentamiento no depende de las identidades de los
individuos sino de la localizacién espacial del encuentro. 2) Entrenados a
ganar y/o perder en la que existe un aprendizaje a través de la propia historia
de victorias y derrotas del individuo que modifican sus tendencias agonisticas
hacia otros individuos, ya sea comportandose agresivamente o sumisamente.
3) Asimetria de atributos cuando algunas variables como la madurez, el sexo y

el tamafo relativo predicen cual individuo va a rendirse en una confrontacién
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0 competencia por algin recurso (por ejemplo, en el caso del mono arafia,
Ateles geoffroy, los machos adultos generalmente dominan sobre las hembras
y los juveniles; Huntingford y Turner 1987). 4) Dominancia-subordinacion
verdadera cuando una serie de interacciones entre dos individuos conducen a
que uno de ellos actie como sumiso cada vez que existen encuentros con el
otro. Este tipo de relacion estd mediada por un mecanismo de reconocimiento
individual.

Las cuatro categorias de Bernstein (1981) cumplen la concepcion general
de lo que es una relacion de dominancia, una asimetria agonistica. Dichas

categorias difieren entre si por los mecanismos que las originan.

Mecanismos involucrados en el desarrollo de las relaciones de dominancia

En lugar de simplemente considerar diferentes tipos de relacion de
dominancia, puede ser mas util pensar en términos de los mecanismos o
procesos conductuales que originan o sostienen las relaciones de dominancia.
Actualmente se conocen cinco mecanismos principales involucrados en el
desarrollo de las relaciones de dominancia en los vertebrados: la desigualdad
competitiva, la evaluacion del contrincante, el entrenamiento a ganar y/o a
perder, el aprendizaje de relaciones individuales y aprendizaje de un sitio

especifico. Es necesario recalcar que estos mecanismos se presentan
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generalmente de manera simultanea en las diferentes especies y que fueron
establecidos para vertebrados adultos pero también se han estudiado en crias
(Drummond 2006). En esta seccion daré prioridad al mecanismo de
entrenamiento a ganar y/o perder pues éste se presenta en las relaciones de
dominancia entre crias del bobo de patas azules.

La desigualdad competitiva actia cuando un organismo es superior a su
contrincante en habilidades de combate lo cual le permite ganar los encuentros
agonisticos, mientras que el individuo con habilidades competitivas inferiores
queda derrotado, inhabilitado o muerto. El establecimiento de una relacion de
dominancia a través de este mecanismo es mas costoso para ambos
participantes si se compara con los otros mecanismos en los cuales uno de los
individuos cede (Mesterton-Gibbons y Dugatkin 1995).

En el mecanismo de evaluacion del contrincante, el individuo valora la
habilidad competitiva del adversario en relacion a si mismo con base en
atributos como el tamafio, la posesion de armamento y el comportamiento con
otros individuos del grupo. Cuando un individuo se percibe de menor tamafio
y/o menos fuerte que su contrincante, tiende a adquirir el papel de
subordinado en lugar de continuar en un combate escalado (como sucede en el

mecanismo anterior).
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El mecanismo de entrenamiento a ganar y/o perder involucra un
aprendizaje por medio de la propia historia, ganadora o perdedora, del
individuo, la cual modifica sus tendencias agonisticas (Bernstein 1981). El
entrenamiento a perder predispone al individuo a realizar conductas de
sumisidon en encuentros agonisticos subsecuentes, mientras que el
entrenamiento a ganar predispone al individuo a agredir en las interacciones
agonisticas venideras (Beaugrand y Zayan 1985). Aqui la identidad de los
oponentes es irrelevante, se aprende una disposicion conductual consistente
ante todos los conespecificos (Bernstein 1981, Mesterton-Gibbons y Dugatkin
1995, Beaugrand 1997). Es probable que este mecanismo ocurra involucrando
el condicionamiento operante clasico, es decir a través de la asociacion de un
comportamiento con sus consecuencias (Flannelly y Blanchard 1981).

Este ultimo mecanismo se ha estudiado en peces juveniles y en crias del
bobo de patas azules (Drummond y Osorno 1992). Los efectos de ganar y/o
perder se han observado incluso después de 24 hrs. de interaccion entre
individuos en el gourami azul (Macropodus opercularis, Francis 1983) y en el
pez cola de espada (Xiphophorus helleri; Beaugrand y Zayan 1985, Dugatkin
1997).

El entrenamiento a ganar y/o perder puede involucrar un incremento en los

niveles hormonales que a su vez, en algunos casos, reducen la agresividad o
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incrementan la sumision del individuo (Leshner 1981, citado en Drummond y
Osorno 1992). El pez cola de espada, al ser derrotado, adquiere un papel de
sumiso y su nivel de androgenos decrece (Hannes et. al. 1984, citado en
Archer 1988). Lo mismo se ha observado en el raton casero (Mus musculus,
Leshner 1981), la rata (Rattus rattus, Schurman 1980) y el macaco Rhesus
(Macaca mulatta, Rose et. al. 1972, citado en Archer 1988). Ademas en el pez
cola de espada también se observd un incremento en los niveles de
corticosteroides al ser derrotado (Hannes et. al. 1984) al igual que en el cerdo
(Sus scrofa, Bouissou 1983) y en el raton casero (Mus musculus, Leshner
1980, citados en Archer 1988).

En el bobo de patas azules, las crias subordinadas de entre 15 y 20 dias de
edad muestran niveles de corticosterona circulante del doble que los de los
dominantes o de las crias Unicas (Nufiez de la Mora et. al. 1996). Esta alta
concentracion mas que ser resultado de la experiencia como subordinado
parece estar relacionada con la baja ingestion de alimento, probablemente
ayude a enfrentar la inanicidén, pero puede también ser causada por ésta
(Drummond y Canales 1998).

A pesar de que el entrenamiento a ganar y/o perder ha sido reconocido en
varias especies, se desconoce si ambos procesos pueden darse en un mismo

individuo, especificamente en quienes ocupan un lugar intermedio en la
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jerarquia. Es decir, no se sabe si ambas tendencias agonisticas se encuentran
bajo el control de un mismo eje de aprendizaje, o si son dos ejes de
aprendizaje que pueden darse en un mismo individuo con un cierto grado de
independencia entre si. Este punto es el origen de este trabajo pues tratamos de
averiguar si es posible un doble aprendizaje utilizando como modelo biologico
a las crias del bobo de patas azules.

Cuando las relaciones de dominancia involucran el aprendizaje de una
relacion individual, cada individuo adquiere una forma fija de
comportamiento (dominante o subordinado) frente a cada contrincante de
acuerdo a su experiencia previa con ¢€ste. Asi, la forma de comportarse aplica
unicamente a las interacciones con un mismo individuo y por lo tanto depende
de alglin nivel de reconocimiento (Bernstein 1981). Un miembro en un grupo
puede aprender a dominar frente a algunos integrantes de éste mientras que se
comporta como subordinado frente a otros.

Por altimo el mecanismo de aprendizaje de un sitio especifico, es un
aprendizaje que ocurre cuando un animal aprende a defender agresivamente
un sitio en particular mientras que esta dispuesto a ceder o someterse en otros
sitios. La direccion de la dominancia en las relaciones establecidas por este
mecanismo depende del lugar donde se encuentran los individuos. Este

mecanismo parece estar involucrado en las relaciones entre crias de mamiferos
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como los cerdos domésticos (Sus crofa), donde cada miembro de la camada
defiende el acceso a un pezon diferente.

Resumiendo, las relaciones de dominancia se generan por diversos
mecanismos y esto ha llevado a que se definan de diferente manera, perdiendo
de vista la concepcion mas general. Por lo tanto en este trabajo nos inclinamos
por la definicion mds general que concibe a las relaciones de dominancia
como una asimetria agonistica y reconocemos que €stas se pueden generar por

cualquiera de los cinco procesos mencionados.

Jerarquias de dominancia

La suma de las relaciones de dominancia que ocurren entre todas las
parejas o diadas de individuos en un grupo conforman una jerarquia. Jerarquia
de dominancia es un término utilizado para describir la estructura social
existente en un grupo (Wilson 1980).

De acuerdo a la estructura las jerarquias se clasifican en: despotismo,
transitivas y no transitivas. La versibn mas simple de una jerarquia es el
despotismo, donde ocurre la supremacia de uno sobre todos los demads sin
ningln tipo de orden entre los subordinados (Wilson 1980). En una jerarquia
transitiva o lineal, un individuo domina sobre los demas integrantes del grupo,

un segundo domina a todos excepto al primero en la jerarquia y asi
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sucesivamente. Cada rango de la jerarquia esta determinado y no se comparte.
El ultimo individuo, el subordinado ante todos los integrantes del grupo,
generalmente debe permanecer alejado del alcance de los demds miembros,
pues de esto depende su existencia (Wilson 1980).

Las jerarquias transitivas ocurren en grupos pequeiios (Wood-Gush1971) y
han sido observadas en aves (Schjelderup-Ebbe 1935), peces (Nelissen 1985),
insectos (Wilson 1980) y mamiferos (Mesterton-Gibbons y Dugatkin 1995).
La linealidad de la jerarquia declina cuando el tamafio del grupo se
incrementa. En una parvada de gallinas domésticas el tamafio critico es de 10
individuos. Un grupo menor desarrolla una jerarquia lineal estable por unos
meses mientras que en un numero mayor ciertos individuos tienen un estatus
estable mientras que otros cambian continuamente (Wilson 1980).

Existen otras jerarquias lineales conocidas como matriarcales en las que las
crias estan situadas debajo de su madre en un orden invertido de acuerdo a la
edad, de tal forma que el mas chico ocupa el lugar prioritario (siendo quien
requiere mas atenciones de la madre). El estatus de la totalidad de la
descendencia en la jerarquia de todo el grupo se determina segun el estatus de
la madre. Este tipo de jerarquia se ha observado en hienas moteadas (Crocuta
crocuta) donde el tamaiio del grupo asciende a los 10 individuos (Frank 1995,

citado en Krebs y Davies 1997)
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Por su parte, las jerarquias no framsitivas presentan una estructura
triangular o circular, en donde cada lugar jerarquico puede ser compartido por
dos individuos y es posible encontrar individuos sin un lugar determinado
dentro de la jerarquia. Este tipo de jerarquias parecen ser menos estables que
el despotismo o las lineales (Wilson 1980). Usualmente estas jerarquias son
consideradas como temporales ya que reflejan inestabilidad dentro del grupo,
pero su existencia no invalida la presencia de relaciones agonisticas de
dominancia (Bernstein 1981).

Aunado a la clasificacién a partir de la estructura, las jerarquias de
dominancia pueden clasificarse de acuerdo al contexto en que se presentan en
absolutas y relativas. Las absolutas se caracterizan porque el orden es el
mismo en cualquier circunstancia (Wilson 1980), mientras las relativas se
caracterizan porque existe un orden distinto de los individuos de acuerdo a la
circunstancia en la que se encuentre el grupo. En el caso de los gatos
domésticos, los individuos dominantes durante la alimentacion se someten
ante subordinados cuando estan en el lugar de dormir de éstos ultimos
(Leyhausen 1956, citado en Wilson 1980).

Ademas de las clasificaciones de las jerarquias de acuerdo a la estructura y
contexto en que se desarrolla y que son aplicables para todas las clases de

animales, existe otra propuesta de especial interés en este trabajo, para el caso
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particular de las nidadas de aves. Esta clasificacion categoriza las jerarquias en
las nidadas de aves en seis tipos de acuerdo a la naturaleza de los roles
agonisticos y de los mecanismos por los cuales se generan estos roles:
agresion-sumision, agresion-agresion, agresion-resistencia, agresion-evasion,
dominancia rotativa y dominancia de grupo (Drummond 2006).

En las relaciones agresion-sumision se distinguen claramente los dos
roles agonisticos: dominante y subordinado. En el establecimiento de este tipo
de relaciones el entrenamiento a ganar y a perder, asi como la evaluacion del
contrincante estan involucrados. Hay varios estudios hechos en este sentido,
pero para nuestros fines basta mencionar s6lo dos especies: el bobo de patas
azules (Sula nebouxii, Nelson 1978, Drummond y Osorno 1992, Drummond y
Canales 1998) y el aguila pescadora (Pandion haliaetus, Poole 1982).

En las relaciones conocidas como de agresion-agresion, las dos crias
son agresivas y una generalmente prevalece sobre la otra dejandola fuera de
combate. En esta relacion, la cria subordinada evade la violencia de su agresor
agachandose o escondiéndose pero no realiza ningun desplante de sumision.
Debido a que la agresion por parte de la cria dominante es muy intensa, la cria
subordinada tiene pocas oportunidades de expresar su agresion y generalmente
muere al poco tiempo de haber nacido. La direccion de la dominancia depende

en estas relaciones de una simple desigualdad competitiva causada por una

-19 -



eclosion asincréonica de las crias. No se ha observado ningin tipo de
aprendizaje que lleve a una distinciéon de los roles agonisticos. En esta
categoria se encuentran las crias del bobo café (Sula leucogaster, Osorno y
Drummond 2003), el aguila imperial (Aquila heliaca, Meyburg 1987) y
pudiera darse en todas aquellas aves que tienen nidadas de dos crias con una
reduccion obligada de la nidada.

La relacion agresion-resistencia es similar a la anterior, pues los
encuentros entre las crias también son violentos y existe poca disposicion a la
sumision. Esta categoria podria considerarse intermedia entre las dos
anteriores, ya que se ha observado que la distincidon de los roles agonisticos
depende de la cantidad de agresion recibida por la cria menor. El proceso de
evaluacion del contrincante estd involucrado en el desarrollo de esta relacion
ademds es posible que el entrenamiento a ganar y/o perder también esté
involucrado en la diferenciacion de roles en la diada. La garza garrapatera
(Buculus ibis, Ploger y Mock 1986) y el pelicano café (Pelecanus
occidentalis, Ploger 1997) son dos de las especies que presentan este tipo de
relaciones de dominancia.

En la categoria de agresion-evasion puede existir el rol dominante y el
rol subordinado, pero la cria subordinada en lugar de expresar su

sometimiento a través de posturas de sumision, evade cualquier ataque y
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contacto con la cria dominante, asi los desplantes de sumision son nulos. En
algunos casos parece que ambas crias se comportan agresivamente y evaden la
agresion del compafiero mas que asuman un rol determinado cada uno. El
establecimiento de este tipo de relaciones parece estar mediado por un
entrenamiento a perder, pero incluye conductas de evasion en lugar de
posturas de sumisioén. Sin embargo no se puede excluir la idea de que el
mecanismo de aprendizaje de relaciones individuales esté involucrado. Las
crias del ostrero negro americano (Haematopus bachmani, Groves 1984)
presentan este tipo de relacion, también la gaviota rapaz sudpolar (Catharacta
maccormicki, Young y Millar 2003).

En la categoria de relaciones que presentan dominancia rotativa tanto
los desplantes agresivos como sumisos son utilizados y los roles agonisticos
estan bien definidos, pero éstos no son adoptados permanentemente por una
cria, sino que los roles se rotan entre los miembros de una nidada. Esto se ha
observado en el ibis crestado (Nipponia nippon, Li et. al. 2004, citado en
Drummond 2006).

Por ultimo, la relacion de dominancia de grupo se da entre crias que se
alimentan independientemente y se asocian en una bandada o grupo mévil.
Cuando ya se estableci6 la relacion entre una diada, las conductas agonisticas

son poco comunes, pero cuando ocurren, una cria asume el rol dominante y
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otra el subordinado. En el establecimiento de los roles agonisticos parece estar
involucrado el proceso de aprendizaje de relaciones individuales y no se puede
descartar que el entrenamiento a ganar y/o a perder asi como el mecanismo de
evaluacion del contrincante estén involucrados. La dominancia de grupo ha
sido observada en diversas especies de anseriformes y galliformes que tienen
crias precoces y no presentan conductas siblicidas pero si muestran cierto

grado de agonismo.

Dominancia en las nidadas del bobo de patas azules (Sula nebouxii)

En el bobo de patas azules las hembras ponen de uno a tres huevos,
siendo lo mas comun dos, de tamafio y peso similar (Drummond et. al. 1986).
Estos huevos, son puestos con un intervalo de separacion de 1-5 dias por lo
que eclosionan asincronicamente con una diferencia promedio de 4 dias
(Nelson 1978, Drummond et. al. 1986). En casi todas las nidadas de dos crias
existe una relacion de dominancia estable donde la cria menor (Gltima en
eclosionar) se somete ante su hermano y donde los padres no interfieren en el
agonismo entre las crias (Nelson 1978, Drummond et. al. 1991, Drummond y
Osorno 1992, Osorno y Drummond 1995).

Al principio, la direccion de la dominancia depende del tamafio relativo y

madurez de las crias (Drummond et a/ 1991). La cria primero eclosionada es
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dominante porque los cuatro dias de intervalo de eclosion le dan grandes
ventajas en tamafo, peso y madurez, al contrario de lo que sucede con la cria
menor, quien se comporta como subordinada.

Tratando de conocer los mecanismos por medio de los cuales se establecen
las relaciones de dominancia en las crias de bobo de patas azules, Drummond
y Osorno (1992) realizaron estudios experimentales con crias de
aproximadamente 3 semanas de vida. Cuando colocaron dos crias dominantes
(de tamafio y edad lo mas similar posible) provenientes de diferentes nidadas
de dos crias, se observo una agresion escalada. Mientras que al colocar dos
crias subordinadas no se present6 agresion y al colocar una cria dominante con
una subordinada, la cria dominante se comportd agresiva y la subordinada
sumisa. Estos estudios probablemente indican que las relaciones de
dominancia establecidas entre las crias mayores de tres semanas en el bobo de
patas azules, mds que depender de un mecanismo de reconocimiento
individual, estan determinadas por la experiencia previa de cada individuo. Es
decir, hay un entrenamiento a ganar en las crias dominantes y un
entrenamiento a perder en las crias subordinadas.

En este mismo estudio realizaron otro experimento colocando crias
dominantes con crias subordinadas que eran en promedio 32% mads pesadas y

como grupo control crias dominantes con crias subordinadas que eran en
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promedio 24% menos pesadas, para asi comprobar si el efecto de la
experiencia agonistica prevalecia sobre la diferencia de peso y/o tamafio
existente entre las crias. Drummond y Osorno (1992) encontraron que en
ambos grupos, los dominantes se comportaron agresivos, sin embargo los
subordinados del grupo experimental (que eran mas pesados que los
dominantes) se comportaron mas agresivos (X = 0.99 £ 0.27, N = 11) que los
subordinados del grupo control (X = 0.00 &+ 0.00, N = 9; Mann Whitney U =9,
P =0.000), a lo que los dominantes del grupo experimental respondieron con
una sumision temporal. Por lo tanto, la agresion de los subordinados
experimentales indica que éstas continuamente evaltian el tamafo relativo y/o
altura de su compaiiero y se vuelven agresivos cuando detectan una ventaja
personal sustancial. Pero el hecho de que esta agresion no invirtiera la relacion
de dominancia en la diada muestra la inferioridad competitiva de la cria
subordinada.

Por otra parte, Drummond y Canales (1998) en sus estudios de las
relaciones agonisticas y para profundizar en el mecanismo involucrado en el
establecimiento de la relacion de dominancia, establecieron pares
experimentales de crias (de 13 a 20 dias de edad) subordinadas con crias
unicas ligeramente mas pequefias y crias dominantes con crias unicas

ligeramente mds grandes. Durante las primeras horas las crias subordinadas
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eran siete veces menos agresivas que las crias tnicas y dos veces mas sumisas,
y las crias dominantes fueron seis veces mas agresivas que las crias unicas.
Casi todos los subordinados perdieron los encuentros consistentemente
durante los diez dias de haberse pareado, mientras que la proporcion de crias
dominantes que ganaba fue decreciendo progresivamente de tal forma que
para el sexto dia solo la mitad eran ganadores. Este estudio reveld que el
efecto de ser entrenado como perdedor parece ser mas fuerte o persistente que
el efecto de ser entrenado a ganar. Las frecuentes inversiones de dominancia
en los pares de dominantes con crias Unicas muestran que los integrantes no
asumian el rol subordinado completamente como en nidos naturales, lo que
sugiere lo importante que es la elevada agresion en las primeras semanas por
parte de la cria dominante para entrenar a la cria hermana como perdedora.
Sumando los resultados de los estudios antes mencionados podemos
concluir que los mecanismos involucrados en el establecimiento de la relacion
de dominancia en nidadas de dos crias del bobo de patas azules son el
entrenamiento a ganar y a perder y la evaluacion del contrincante.
Con respecto a las nidadas de tres crias del bobo de patas azules, el
estudio de Valderrabano (2004) de dominancia en 18 nidadas de tres crias del
bobo de patas azules de entre 2 y 49 dias de edad fue el primer estudio que

tuvo como objetivo cuantificar el desarrollo de una jerarquia. Este estudio
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concluye que en las nidadas de tres crias se forma una jerarquia lineal de
acuerdo al orden de eclosidon. La cria eclosionada primero (A) es agresiva
frente a sus dos hermanos, especialmente hacia la segunda en eclosionar (B),
la cria B se somete frente a A y agrede a la tercera en eclosionar (C) pero
menos frecuente que la cria A. Y la cria C se somete tanto ante A como B.

Todas las crias en nidadas de tres realizaron conductas agresivas. La
agresion de todas las crias se incrementd con la edad y alcanzo6 su frecuencia
maxima a distintas edades (A = 30-34d, B = 25-29d y C = 10-144d).
Comparando las tasas de agresion total de las crias a la misma edad, la tasa de
agresion total de la cria A fue mayor que la de B y ésta que la de C (20-24d A
= 8.85 £ 2.72 agresiones/hr y B = 3.78 £ 1.04 agresiones/hr; 15-19d B = 2.56
+ 0.75 agresiones/hr y C = 0.17 £ 0.079 agresiones/hr). Aunque hubo una
mayor agresion de parte de la cria mayor de cada diada, las crias menores de
¢éstas también agredieron, a excepcion de la cria C en la diada A-C.

Al 1gual que las conductas agresivas, las conductas de sumisién también
fueron realizadas por todas las crias. La cria A se someti6 ante s6lo un
maximo del 40% de las agresiones recibidas, mientras que la proporcion de
agresiones que causaron la sumision de B alcanzé su maximo
aproximadamente al 90% y la sumision de la cria C al ser agredida por las

crias A y B lleg6 hasta el 100% y 90% respectivamente a la edad de 25-29 d.
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Las frecuencias de agresion y las proporciones de sumision de las crias
indican que la cria A tiene un entrenamiento como cria ganadora o dominante
frente a la cria B y C, y como cria perdedora frente a la cria B. Este hecho
podria estar indicando la presencia de dos procesos de aprendizaje con cierto
grado de independencia entre si que pueden darse en un mismo individuo. Con
respecto a la cria C, ésta claramente estd entrenada como cria perdedora,
mientras que la cria B pudiera estar presentando un doble aprendizaje, como
cria perdedora o subordinada frente a la cria A y como cria ganadora frente a
la cria C. Sin embargo, el hecho de que la cria B tenga un doble entrenamiento
no pudo ser comprobado con este estudio, ya que la tasa de agresion de la cria
B a la edad de 20-24 d s6lo correspondio al 25% de la tasa de agresion total de
la cria A (la cual tiene un entrenamiento como cria ganadora) y es necesario

otro andlisis experimental.
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El objetivo de este trabajo fue poner a prueba la hipdtesis de que las crias B
de una nidada de tres crias tienen un doble aprendizaje, aprendiendo a
comportarse como subordinadas y también como dominantes. El aprendizaje
de la subordinacion es demostrado por las observaciones del estudio de
Valderrabano (2004), mientras que el aprendizaje de la dominancia se
confirmaria si al juntar dos crias B, una proveniente de una nidada de 3 crias
(B/3) y otra originaria de una nidada de 2 crias (B/2), sea B/3 quien:

(1) agrede primero en la diada,

(2) emita una mayor frecuencia de conductas agresivas,

(3) realice una mayor frecuencia de skypointing como expresion de
dominancia, o

(4) adopte o mantenga una postura de sumision ante una menor proporcion
de agresiones.

Ademds determiné si las variables que supuestamente reflejan
dominancia (inicio de agresion, intensidad de agresion, frecuencia de
skypointing y proporciéon de sumision) estan correlacionadas entre si. La
correlacion entre estas variables confirmara el supuesto de que ellas reflejan la

dominancia.
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METODO

Este trabajo lo realicé en los meses de marzo y abril del afio 2004 en el
Parque Nacional Isla Isabel, en Nayarit, México (21°52’N, 105°54’W),
utilizando crias de bobo de patas azules (Sula nebouxii) cuyos nidos se
encontraban en dos areas de trabajo (Zona de Trabajo y Costa Fragatas).
Escogi crias que eran segundas en eclosionar en cada nido (crias B), de 20-28
dias de edad y cuyos hermanos se encontraban vivos. Mi muestra consistio de
42 crias B que tenian en promedio 24.43 + 0.42 (x * e.e.) dias de edad, de las
cuales, 21 provenian de nidadas de tres polluelos (B/3) y 21 de nidadas de dos
polluelos (B/2). La edad de las crias la estimé con base en la revision de todos
los nidos cada 2 dias durante el periodo de eclosion. A 8 crias que
eclosionaron antes de las revisiones, les estimé la edad utilizando curvas de
crecimiento de pico y ulna de nidadas de dos crias (Drummond y Osorno
1992). Estas curvas las apliqué también para estimar la edad de las crias
provenientes de nidadas de tres; para estimar la edad del pollo C, utilicé las
curvas correspondientes a un pollo B (esta técnica también fue usada en el
estudio de Valderrabano, 2004).

Realicé 21 ensayos, con 21 pares o diadas compuestas por una cria B/3
y una cria B/2, de las cuales, ninguna fue utilizada en mas de un ensayo. Para

minimizar el efecto de la diferencia de tamafio en las relaciones agonisticas
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(Drummond y Osorno, 1992), traté que el peso y longitud de pico de los
integrantes de cada diada fueran tan similares entre si como fuera posible. Las
crias B/3 pesaron en promedio 614.29 + 25.22¢gr y las B/2 609.76 &+ 25.39¢gr (t
= 0.403, gl = 20, P = 0.691) mientras que el pico de las crias B/3 midi6é en
promedio 65.57 £ 1.26mm y 65.29 + 1.16mm el de las B/2 (t =0.972, gl = 20,
P =0.343). En 9 de los 21 pares, la cria B/3 fue mas pesada, en 11 la cria B/2
fue mas pesada y solo en un caso las crias B fueron iguales en peso (Apéndice
I). La diferencia de peso entre los miembros de una diada variaron entre 0.00 y
31.11% (6.85 = 1.57%). Por la longitud del pico en 8 de las 21 diadas las crias
fueron iguales, en 8 casos la cria B/3 tenia el pico mas grande y en las 5
restantes a la inversa. La diferencia en la longitud del pico entre los miembros
de la diada vario6 entre 0.00 y 4.76% (1.46 £ 0.32%).

El dia previo a cada ensayo, observé a los dos miembros de la diada en
su nido natal a una distancia de 3-6m, por un periodo de 6 horas (0700-1000h
y 1500-1800h), registrando la frecuencia absoluta de conductas agresivas y de
subordinacion, para determinar las relaciones de dominancia entre los pares de
crias. Diez minutos antes de iniciar la observacidn, pesé (con una Pesola de
500 £+ 10g), medi (longitud del pico y la ulna con una cinta métrica = Imm) y
marqué a todas las crias de la nidada con pintura vinilica (amarillo, rojo o

azul) en la cabeza y la rabadilla para su distincion. Tanto en la nidada de tres
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como de dos, las crias B que formarian la diada las pinté del mismo color, ya
fuera azul o rojo, alternando entre cada ensayo. Consideré que la cria
dominante en cada par era aquella que emitia una mayor frecuencia de
conductas agresivas y una menor frecuencia de conductas de sumision. Para
conformar la muestra, inicamente utilicé aquellos pares donde las crias B/3 y
B/2 se comportaron como subordinadas frente a la cria A y donde B/3 fuera
dominante sobre la cria C. Por lo tanto, no inclui en la muestra diadas con
inversion de dominancia: dos diadas donde la cria B/2 se comportaba mas
agresiva que la cria A en su nido natal y cuatro donde el pollo B/3 fue
dominante frente a A o subordinado ante C.

Quince minutos antes de cada ensayo, retiré a las dos crias B de su nido
natal y transporté a cada una en una cubeta con arena al nido artificial, que
consistia en un espacio de tierra libre de piedras ubicado entre arbustos del
pastizal a la orilla de la colonia. Observé dos diadas, en dos nidos artificiales a
la vez, durante 4 horas (0700-1100h) desde una distancia aproximada de 5m,
estando los nidos artificiales separados aproximadamente por 3m y no siendo
visibles entre si por los arbustos existentes entre ellos. Para ocultar el origen
de cada cria al observador y evitar algin sesgo, el ayudante de éste cambio el
anillo de identificacion de cada cria por otro y pintd las crias con colores

distintivos de pintura vinilica (en la cabeza y la rabadilla) para facilitar el
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reconocimiento. Al colocar simultaneamente a las crias de cada par en el nido
artificial, éstas fueron amarradas con 75cm de mecahilo atado de su tarso
derecho a una estaca pequefia clavada en el centro del nido para evitar que
salieran del area de observacion. Durante el periodo de observacion cuidé que
las crias tuvieran acceso a sombra y cuando esto no era posible se colgaron
algunas ramas de los arbustos que cumplieran dicho proposito. Si los
mecahilos de las crias se enredaban, el ayudante del observador los
desenredaba y colocaba a las crias en la direccion y posicidon en que se
encontraban previamente. Cuando retiré el mecahilo a las crias, no observé
ningin tipo de herida, inflamaciéon u otro tipo de dafio que hubiera sido
provocada por la atadura.

Durante el ensayo, registré las frecuencias absolutas de las conductas
agonisticas y skypointing conservando el orden de ocurrencia. Categoricé
como Picotazo cada impacto de la punta del pico (abierto o cerrado) sobre el
cuerpo de la otra cria y Mordida el que una de las crias prensara con las
mandibulas una parte del cuerpo de la otra cria (Drummond y Osorno 1992).
Si la cria renovaba el movimiento con un nuevo apreton o desplazamiento, se
registraba otro evento sin importar que no soltara a la victima antes de renovar
el movimiento. Registré Grito de amenaza cuando la cria dirigia su cabeza

con el pico abierto en un angulo horizontal no mayor de 20 grados hacia la
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otra cria y emitia una vocalizacion. La Postura de sumision BDFA “Bill down
and face away" era registrada cuando después de un picotazo, mordida o grito
de amenaza el receptor bajaba el pico y volteaba la cabeza (Nelson 1978).
Registré un Skypointing cuando la cria extendia sus alas simultaneamente,
dirigiendo su cabeza hacia el cielo y extendiendo el cuello.

Al finalizar cada ensayo, medi y pesé a las crias, les coloqué su anillo
original de identificacion y regresé a cada cria a su nido natal colocandola
debajo del padre que ahi se encontraba y alejada de la cria dominante. Observé
el nido por 5 minutos desde una distancia aproximada de 4m para asegurarme
de que la cria B fuese aceptada tanto por el padre como por los hermanos, lo
cual siempre ocurrid. Durante la semana siguiente verifiqué en la hoja de
registro de cada nido si existian reportes de lesiones y/o conductas agresivas
que afectaran a la cria B y que pudiesen ser consecuencia de la manipulacion,
lo que no ocurrid en ningln caso.

En cada diada identifiqué cual cria habia sido la primera en agredir y de
cada cria calculé la tasa de picotazos+ mordidas, la tasa de gritos, la tasa
individual de agresidon (picotazos+mordidas+gritos), la tasa de skypointing por
hora de observacion y la proporcion de agresiones que causaron sumision. Los
programas utilizados para el analisis de datos fueron Statistica y Sigma Stat.

Para poder aplicar estadistica paramétrica fue necesario normalizar tres
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variables: la variable picotazos+mordidas/hr, la cual normalicé mediante la
transformacion de raiz cuadrada y la proporcion de sumision ante
picotazos+mordidas y la proporcién de sumision ante gritos las que normalicé
utilizando el arcoseno, logrando asi una distribucidén normal de estas variables.

Para saber si existi6 una diferencia significativa entre las crias B/3 y
B/2, realicé pruebas t para muestras pareadas. Para determinar si existia una
correlacion entre las variables que supuestamente reflejan dominancia utilicé
pruebas de signos (en el caso de las variables que no eran cuantitativas, como

el orden en que se agredieron las crias) y el indice de correlacion de Pearson.
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RESULTADOS

En ninguno de los 21 ensayos, las crias parecian asustadas por el
cambio del lugar. Al inicio observaban a su alrededor pero en unos cuantos
minutos mostraban un comportamiento natural. Las crias tendian a acercarse
entre si aunque no se agredieran y soOlo tiraron del mecahilo en raras
ocasiones, aparentemente porque buscaban a la otra cria o un sitio mas
sombreado. No detectamos ninguna conducta diferente a las observadas en su
nido natural y ninguna cria finaliz6 el ensayo estando herida por su

contrincante.

Agresion

En 10 de las 21 diadas, la cria que primero agredio fue B/3 y en el resto
fue B/2 quién inicio la agresiéon (prueba de signos, z = 0, p = 1). Esta
proporcidn no es diferente a la esperada por el azar y contradice la prediccion
numero 1.

La tasa de agresion de las crias B/3 y B/2 fue practicamente igual: los
pollos B/3 emitieron 6.36 £ 1.17 agresiones/hr mientras que las crias B/2
realizaron 6.41 £ 1.05 agresiones/hr (t = 0.0457, gl =20, P =0.964; Fig. 1). Al
analizar independientemente las diferentes conductas agresivas, tampoco se

detectd una diferencia significativa entre las crias B/3 y B/2. Las B/3
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presentaron en promedio una tasa de 2.86 + 0.86 picotazos+mordidas/hr,
mientras que los B/2 realizaron 2.04 £ 0.58 picotazos+mordidas/hr (t = 0.690,
gl = 20, P = 0.498). En el caso de los gritos los pollos B/3 emitieron en
promedio 3.50 + 0.56 y los B/2 4.37 + 0.74 gritos/hr (t = 1.437, gl =20, P =

0.166).
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Fig. 1 Tasa de agresion de las 21 crias B originarias de una nidada de 3 (B/3) y de 2
crias (B/2).
Skypointing

Contradiciendo la tendencia predicha (prediccion 3), la tasa de
skypointing fue similar entre las crias B/3 y B/2: los polluelos B/3 realizaron
1.41 = 0.30 y los B/2 1.68 = 0.41 skypointings/hr (t = 0.355, gl = 20, P =

0.73).
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Sumision

De acuerdo con la tendencia predicha, las crias B/3 respondieron con
sumision un 12.40% menos de agresiones del contrincante que las crias B/2,
pero esta diferencia no fue significativa. Las crias B/3 adoptaron o
mantuvieron una postura de sumision ante el 25.30 £ 4.77% de los ataques
recibidos de las crias B/2, mientras que los pollos B/2 respondieron el 37.70 +
6.44% de los ataques con posturas de sumision (t = 1.461, gl = 20, P = 0.160;
Fig. 2). Diferencias similares fueron detectadas cuando analicé el porcentaje
de sumision ante picotazostmordidas independiente del de sumision ante
gritos (B/3 = 52.8 £ 7.99% sumision ante picotazos+mordidas y B/2 = 61.50 £+
8.53% sumisidn ante picotazos+mordidas; t= 0.646, gl = 20, P = 0.52). Las
crias B/3 asumieron o mantuvieron una postura de sumision ante 10.80%
menos de gritos del contrincante que las crias B/2 pero no fue una diferencia
significativa (B/3 = 10.60 £ 2.94% sumision ante gritos y B/2 = 21.40 =

5.97% sumision ante gritos; t = 1.53, gl =20, P = 0.142).
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Fig. 2 Proporcion de agresiones que causaron sumision de las 21 crias provenientes de
una nidada de 3 (B/3) y 2 crias (B/2).

Influencia del peso

Aunque la procedencia de las crias de cada diada (nidada de 3 o de 2
crias) no fue una variable que determind una diferencia en su agresividad, en
cada diada existio una cria que era dominante, en el sentido que agredia mas
que la otra. Para conocer si la direcciéon de la dominancia la determiné el
tamafio relativo de las crias, por medio de cuatro pruebas de signos, comparé
el peso relativo (registrado al terminar cada ensayo) de la cria dominante
contra ¢l de la subordinada de cada diada, de acuerdo con quién fue la que
agredio primero o mas, realizd mas skypointing y se sometié menos. Ninguna

de estas pruebas fue significativa (Apéndice II). Las crias que primero

-38 -



agredieron, que agredieron mas, que realizaron mas skypointing y que se
sometieron menos en sus diadas, no fueron las mas pesadas del par (13/20, p =
0.26; 11/20, p = 0.82; 12/19, p = 0.36; 10/20, p = 0.82; respectivamente). A
pesar de que una cria era en promedio 6.85 = 1.57% mas pesada que la otra en
las 21 diadas, el peso relativo no tuvo un efecto aparente en el orden en que se
agredieron las crias, ni en la intensidad de agresion, ni en la frecuencia de
skypointing, ni en la sometimiento de las crias. Ademdas para conocer si la
diferencia de peso de cada diada se relacion6 con la diferencia en agresion
realicé un andlisis de regresion lineal, el cual tampoco fue significativo (R =

0.107, p = 0.643).

Correlacion entre las variables conductuales

El orden en que se agredieron las crias de cada diada se intentd
relacionar con las otras medidas de agonismo (Apéndice III). Las crias que
primero agredieron en sus diadas, fueron las que realizaron una mayor
frecuencia de conductas agresivas, realizaron una mayor frecuencia de
skypointing y se sometieron menos (19/21, p = 0.005; 16/20, p =0.014; 16/21,
p = 0.03; respectivamente).

Los indices de correlacion entre las variables cuantitativas (tasa de

agresion y de skypointing y proporcion de sumision) calculados tanto para las
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crias dominantes como las subordinadas, mostraron una posible correlacion
negativa, aunque no significativa, entre la tasa de agresion y la proporcion de
sumision (dominantes: R =-0.27, p = 0.24, n = 21; subordinados: R =-0.31, p
= 0.17, n = 21), una posible correlacién positiva, de nuevo no significativa
entre la tasa de agresion y la tasa de skypointing (dominantes: R = 0.32, p =
0.17, n = 20; subordinados: R =0.37, p = 0.11, n = 20, respectivamente) y una
correlacion negativa pero tampoco significativa entre la proporcion de
sumision y la tasa de skypointing (dominantes: R = -0.44, p = 0.052, n = 20;

subordinados: R =-0.38, p=0.10, n = 20, respectivamente).
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DISCUSION

Las crias B/3 no difirieron en ninguna de sus conductas agonisticas de
las crias B/2. No se distinguieron por ser las primeras en agredir, ni por ser
mas agresivas, o por realizar una tasa de skypointing mayor que las crias B/2,
lo cual contradice las primeras tres de las cuatro predicciones. En el caso de la
sumision, la tendencia predicha se cumplid (las crias B/3 se sometieron 12%
menos que las B/2), pero esta diferencia fue pequena y no significativa.

Para la discusién de los resultados este estudio experimental parte de los
siguientes supuestos: 1) Tanto las crias B/3 como las B/2 responden de manera
muy similar a los efectos del traslado y la estancia en un nido artificial. 2) Las
horas en que son alimentadas las crias B/3 y B/2 por sus padres en sus nidos
naturales, no difieren sistematicamente. 3) Al no existir una asociacion
aparente entre el sexo y el orden de eclosion (Drummond et. al. 1991), existe
la misma probabilidad de que las crias B/3 y B/2 sean hembras o machos.

El hecho de que las crias B/3 no fueron mas agresivas que las crias B/2
indica que €stas no tuvieron un entrenamiento como ganadoras, a pesar de que
agredieron a la cria C durante las primeras tres semanas de vida. Podria
considerarse que la duracion de cada ensayo fue muy breve y que la relacion
entre las crias tuvo poca oportunidad para desarrollarse, y por consiguiente el

efecto del entrenamiento como cria ganadora no se pudo observar. Sin
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embargo, se sabe que el incremento en agresividad debido al entrenamiento
como cria ganadora es mayor en las primeras horas en que las crias son
separadas de sus nidadas naturales y que tiende a decaer pasados los 5 dias
(Drummond y Canales 1998). Por lo tanto, la duraciéon de los ensayos
probablemente fue adecuada para poder detectar el efecto del entrenamiento
como ganador en las crias B/3.

La ausencia del entrenamiento como cria ganadora en las crias B/3 tiene
al menos dos posibles explicaciones: 1) La cantidad de agresion que emiten
las crias B/3 contra C entre los 5 y 30 dias de edad es insuficiente para
establecer dicho entrenamiento. 2) El constante reforzamiento del
sometimiento de la cria B/3 por parte de la cria A, impide que dicho
entrenamiento se desarrolle.

La insuficiente expresion de agresion contra C es una explicacion
creible porque durante las primeras semanas de vida las crias B/3 agreden a
sus hermanos menores aproximadamente la mitad de frecuente de lo que lo
hace una cria A de una nidada de dos crias, la cual tiene un claro
entrenamiento como cria ganadora (Drummond y Osorno 1992) (B/3 =3.09 +
0.98 y A/2 =5.5 £ 2.0 agresiones/hr, a la edad de 20-24d Valderrabano et. al.
en preparacion). La baja tasa de agresion de la cria B/3 probablemente es

causada por el contexto en que la cria se desarrolla. En una nidada de tres
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crias, la A, quien probablemente tiene un entrenamiento como ganadora, es
agredida en una baja frecuencia (0.79 + 0.29agresiones/hr), mientras que la
cria B llega a recibir 12.18 £+ 4.99 agresiones/hr por parte de la cria A (cuando
A tiene entre 25-29d de edad), por lo cual las oportunidades de agredir a la
cria C se reducen considerablemente por el frecuente hostigamiento que recibe
de la cria A.

La segunda posible explicacion supone que la cantidad de agresion
emitida por las crias B/3 y la subsecuente sumision de la cria C ante esta
agresion, es suficiente para que se desarrolle el entrenamiento como cria
ganadora. Sin embargo, el constante reforzamiento de sometimiento de la cria
B/3 por parte de la cria A interfiere en su aprendizaje como ganador frente a la
cria C, de forma que dicho aprendizaje se anula. En nidadas de tres crias las
crias A llegaron a someterse ante un maximo del 40% (25-29d A = 0.43 +
0.13) de las agresiones recibidas mientras que las crias B llegaron a someterse
al 90%, al igual que las crias C (20-24d B = 0.84 + 0.08; C = 0.85 = 0.11;
Valderrabano 2004). El mayor sometimiento presentado por la cria B indica
como dicho reforzamiento pudiera estar impidiendo el desarrollo del
entrenamiento como cria ganadora. Esta interpretacion es consistente con las
observaciones de que la sumision o derrota es mas efectiva que la dominancia

o triunfo en combates, en el condicionamiento de las tendencias agonisticas en
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peces (Francis 1983, Beaugrand y Zayan 1985). Ademads en el bobo de patas
azules se vio que los efectos de aprender a ser un perdedor son mas
persistentes que los de aprender a ser ganador (Drummond y Canales 1998).

Aunque la mayor proporcion de sumision presentada por las crias B/2
(12% mas que las B/3) no fue estadisticamente significativa, podria
relacionarse con la cantidad de agresion que hayan recibido en su nido natal.
Es decir, las crias B/3 pudieran tener menos disposicion a la sumision porque
probablemente reciben menos agresiones que las B/2, ya sea porque la cria A
reparta su agresion entre ésta y C 6 emita menos agresiones contra sus crias
hermanas que una cria A de una nidada de dos.

Al no detectar ninguna diferencia significativa entre las crias B/3 y B/2,
podriamos concluir que las crias B/3 no reciben un entrenamiento como
ganadoras ni un entrenamiento con tendencias agresivas intermedias (menos
agresivas que cualquier cria A, pero mas agresivas que las crias B/2 que no
crecieron con una cria C a la cual pudieran agredir). Por lo tanto, las crias B/3
al 1igual que las crias B/2 probablemente son entrenadas como crias perdedoras
durante las primeras 4 semanas de vida y la agresion realizada contra las crias
C no es consecuencia de un entrenamiento, sino de las ventajas en edad y
tamafio que tienen frente a ésta y que incrementan las oportunidades de atacar

y sus tendencias de agredir. Esta interpretacion coincide con las observaciones
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de crias sin experiencia agonistica previa, quienes tienden a atacar a crias mas
pequenas y a someterse ante crias mas grandes (Drummond y Osorno 1992).
Independientemente del origen de las crias, en cada ensayo existio una
cria que era mas agresiva y por tanto consideramos dominante. Estas crias se
caracterizaron por agredir primero, agredir mas, realizar mas skypointing y
someterse menos, lo cual indica la existencia de una relacion entre estas
variables. Sin embargo los indices de correlacion entre las variables
cuantitativas no fueron significativos, por lo que no podemos descartar que

dichas relaciones hayan sido consecuencia del azar.

La débil correlacion negativa no significativa entre la agresion y la
sumision (tanto en las crias dominantes como subordinadas) quizas muestra la
relacion existente entre las dos tendencias agonisticas. Dichas tendencias
podrian ser dos ejes conductuales diferentes que no son totalmente
independientes entre si. El grado de interrelacion de dichos ejes impide en
alglin grado que tanto el entrenamiento como ganador y el entrenamiento
como perdedor se den en un mismo individuo, lo cual concuerda con la
segunda posible explicacion de porque las crias B/3 no tienen un
entrenamiento como crias ganadoras. Asi mismo las correlaciones no
significativas entre la tasa de skypointing y la tasa de agresion (positiva) y la

de sumision (negativa) tanto en las crias dominantes como en las
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subordinadas, probablemente muestran la débil relacion existente entre estas
variables. La presencia del skypointing en los encuentros agonisticos tal vez es
solamente parte de la ontogénesis de la conducta y no parece tener

consecuencias adaptativas durante la infancia.

Conociendo que las crias B/3 no tienen un entrenamiento como crias
ganadoras ni con tendencias agonisticas intermedias, podemos asumir que en
las nidadas de tres crias, las crias B y C adquieren personalidades agonisticas
similares (sumisas y no agresivas) y que las diferencias conductuales que se
observan entre ellas pueden ser explicadas por los diferentes contextos
sociales en que se desarrollan. Por lo tanto, en la jerarquia lineal de tres crias
de bobos de patas azules, aunque se distingan tres lugares jerarquicos de
acuerdo a la frecuencia de agresion y sumisién que presentan cada cria, sélo
podemos apreciar dos personalidades agonisticas, la dominante que desarrolla
la cria A y la subordinada de las crias By C.

Las jerarquias lineales entre crias basadas solo en dos personalidades
agonisticas pueden darse en otras especies. Es probable que aquellas especies
de aves donde las relaciones de dominancia entre las crias estan mediadas por
el mecanismo de entrenamiento a ganar y/o perder, como las especies de aves
con nidadas altriciales que presentan siblicidio facultativo y donde el grado de

sometimiento conlleva a la adquisicion o mantenimiento de posturas muy
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claras de sumision (por ejemplo, el somormujo occidental, Aechmophorus
occidentalis y la gran garza azul, Ardea herodias, Poole 1982), solamente
presenten dos personalidades agonisticas bien definidas.

En el caso de la gran garza blanca (Casmerodius albus), la garza
garrapatera (Bubulcus ibis) y el pelicano café (Pelecanus occidentalis) (Ploger
y Mock 1986, Ploger 1997), especies donde la sumision no esta ritualizada, el
papel subordinado no estd claramente definido y las crias intermedias se
comportan como agresivas mas que sumisas, podriamos esperar que las crias
A y B estén entrenadas como ganadoras y que el poco sometimiento que
pudieran presentar las crias intermedias fuera consecuencia de las diferencias
de edad y tamafio que presenten con sus crias hermanas. Sin embargo, aunque
en el bobo de patas azules no se observd que las crias que ocupan un lugar
intermedio en la jerarquia tampoco tuvieran un entrenamiento con tendencias
agonisticas intermedias, es posible que esta alternativa esté presente en otras
especies de aves con crias altriciales.

En el caso de las especies de aves con crias precoces, como las
Galliformes y Anseriformes, como lo ha sugerido Drummond (2006) es
probable que sus jerarquias dependan de un reconocimiento individual y un
aprendizaje de relaciones pareadas mas que de un entrenamiento a ganar o

perder.
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APENDICE 1. Diferencia de peso de cada diada (N=21) calculada de la siguiente manera 100[(pesoB/3 -
pesoB/2)|/peso cria menos pesada. En el 52.38% de las diadas la cria B/2 fue mas pesada.

No. de diadas
IS

N

//
0 ~_|

<=-10 (-10-5] (-50] (05] (510] (10,15] (1520] (20,25] (25,30] (30,35 > 35

Diferencia de peso entre los miembros de cada diada %

NOTA: Los porcentajes negativos corresponden a las diadas donde la cria B/3 fue menos pesada.
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APENDICE II. Peso relativo de la cria dominante y la subordinada de cada diada, de acuerdo a cual agredi6
primero o mas, o realizéo mas skypointing o se sometiéo menos.

Orden de Agresion

Tasa de Agresion Tasa de Skypointing ~ Proporcion de sumision

Crias Primeras  Segundas

Mas Menos Mas Menos Menos Mas

61571+ 608.33 +

sk
Peso 25.64 24.95
Proporcion
de diadas 13/20
z 1.12
p 0.26

61190+ 612.14+ 62725+  620.50+  609.52+  614.52 £

25.20 2542 24.61 2231 23.80 26.72
11/20 12/19 10/20
0.22 0.92 -0.22
0.82 0.36 0.82

Nota: El numero de diadas con las que se realizé cada una de estas pruebas fue de 20 (en una diada las dos crias pesaban lo mismo),
excepto en la prueba de skypointing vs. peso, donde fue de 19 (debido a que una diada presentaba la misma tasa de skypointing).

*g (xte.e.)
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APENDICE III. Relacién entre ser el primero en agredir y ser el mas
agresivo, realizar mas skypointing y ser menos sumiso.

Orden de Agresion entre las

crias
: Proporcion
Pimeras Segundas de diadas z p
Tasade ¢ 50 1 19% 4264078 19/21 349  0.0005
agresion
Tasa de
.. 2.32+0.38 0.76 £ 0.25 16/20 2.46 0.014
skypointing
Proporcion
de 18.05+4.16 45.10+5.68 16/21 2.18 0.03
Sumision

Nota: El nimero de diadas utilizadas fue 21, excepto en el orden de agresion vs.
skypointing, donde la prueba estadistica elimind una diada por presentar igual tasa de
skypointing.

* Donde se expresa la variacion, los datos son X+e.e.
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APENDICE IV.

Tratando de encontrar una explicacion a la direccion de la dominancia
en las diadas, surgio la idea de que la propia historia agresiva de cada cria
podria haber determinado su comportamiento en el ensayo. Por lo tanto para
conocer si existid una relacion entre la historia agresiva de cada diada y su
comportamiento en el ensayo realicé un analisis de regresion lineal el cual no
fue significativo (R = 0.065, p =0.778, N=21).

Para dicha regresion fue necesario cuantificar la historia agresiva de
cada diada por lo que calculé un indice de agresion para cada diada. Para este
indice primero calculé un indice de agresion para cada cria del par, sumando
su tasa de agresion con el nimero de sumisiones realizadas (tenian un valor
negativo) en su nidada natural y posteriormente resté al indice de agresion de
cada cria B/3 el indice de la respectiva cria B/2.

En necesario recalcar que para poder tener una medida mas
representativa de la historia agresiva de cada cria hubiera sido necesario
observar por mucho mas dias a las crias en su nido natal, ya que en este
estudio el registro de conducta agonistica de las crias en su nidada natal s6lo
se llevod a cabo durante 6hrs las cuales fueron suficientes para detectar la

direccion de dominancia en el nido natural.
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