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RESUMEN

En nidadas de dos crias del bobo de patas azules (Sula nebouxii) se establece una relacion de
dominancia-subordinacion en la que generalmente la cria que eclosiona primero adopta el papel de
dominante, agrediendo frecuentemente a la segunda cria, que adopta el papel de subordinada. Los
mecanismos por los cuales se forma esta relacion de dominancia se han estudiado
experimentalmente, pero no existe una descripcién detallada en condiciones naturales de como se
forma y se mantiene la relacion. El objetivo del presente estudio fue entender como se establece la
relacion de dominancia en nidadas de dos crias mediante la descripcion de sus conductas
agonisticas. En 83 nidadas de dos crias, la agresion fisica de las crias dominantes y subordinadas
aumentd progresivamente hasta un pico (5.5 agresiones/h a los 20-24d y 1.1 agresiones/h a los 15-
19d, respectivamente) y luego decreci6. La agresion fisica maxima de las crias dominantes fue 3.9
veces mayor que la de las crias subordinadas y su disminucion ocurrié después de que las crias
subordinadas alcanzaron su nivel maximo de sumisién. La sumision de las crias dominantes y
subordinadas aumenté hasta un nivel maximo y luego se mantuvo estable (55% a los 30-34d y 87%
a los 15-19d, respectivamente). Los niveles de sumisién alcanzados por las crias estuvieron
fuertemente correlacionados con la cantidad de agresion que recibieron. Las dos crias sustituyeron
progresivamente sus agresiones fisicas por gritos de amenaza, a pesar de que las amenazas fueron
menos efectivas que las agresiones fisicas causando sumision. Las amenazas de las crias
dominantes se volvieron progresivamente mas eficaces para causar sumision en las crias
subordinadas. Inferimos que el aumento de la agresion de las crias puede ser resultado del proceso
de maduracion, de la experiencia en agredir y de las oportunidades para agredir, asi como del
entrenamiento  como ganador. La disminucion de la agresion puede ser resultado del
apaciguamiento. La sumision de las crias puede aumentar por el proceso de maduracion y por la
cantidad de agresiones recibidas (el entrenamiento como perdedor), y luego mantenerse con un
nivel menor de agresiones recibidas. La sustitucion de las agresiones fisicas por amenazas puede
deberse al proceso de maduracién y al aumento en la movilidad de las crias. Las tendencias
agresivas y sumisas de cada cria se desarrollan de forma méas o menos independiente y los
entrenamientos de ganador o perdedor juegan un papel importante en la forma y nivel en que cada

una de estas tendencias se desarrolla.



INTRODUCCION

El bobo de patas azules (Sula nebouxii) es un ave marina que se reproduce en las islas de la
zona tropical de la costa oeste de México, Panama, Ecuador y Perl. En México se
reproduce en las islas Revillagigedo, Tres Marias, Marietas, Isla Isabel y San Pedro Martir,
entre otras islas (Nelson 1978, Castillo y Chéavez Pedn 1983). Es un ave que presenta
interacciones agonisticas entre sus crias y fratricidio facultativo (Nelson 1978), en el cual
las crias méas jovenes de una nidada tienen una buena oportunidad de sobrevivir pero
algunas veces mueren (Mock y Parker 1997, Drummond 2001b). Se cree que las dos
funciones principales del agonismo son incrementar el acceso personal a los recursos
parentales y obtener un estatus de dominancia (Drummond 2001b). El intervalo de eclosion
de cuatro dias entre las crias permite a la cria mayor establecer la dominancia, la cual se
mantiene durante todo el periodo de desarrollo. En muchas nidadas las dos crias empluman,
pero si el alimento escasea, una de las crias muere, por lo general la cria menor. De esta

forma s6lo se produce una cria sana, en lugar de dos crias débiles (Nelson 1978).

1. Jerarquias en nidadas de Sula nebouxii
Reproduccion en Sula nebouxii

Tamarfio de puesta y nidada

El bobo de patas azules pone entre uno y tres huevos (30.8% y 11% de puestas,
respectivamente), aunque el tamafio de puesta mas comun es de dos huevos (57.4%). En
Isla Isabel el promedio del tamafio de puesta es de 1.82 + 0.66 (X + d.e.; Castillo y Chavez

Pe6n 1983).



Solamente entre el 20.5 y el 29.4% de los huevos puestos (n = 3543 y 861,
respectivamente) eclosiona (Garcia y Saavedra 1997). De 130 huevos eclosionados en
1981, 55 pertenecian a nidadas de un huevo, 60 a nidadas de dos y 15 a nidadas de tres
(Castillo y Chavez Pe6n 1983). La proporcion de nidadas de una, dos o tres crias es de
61.1%, 33.3% y 5.6%, respectivamente. Esto quiere decir que a pesar de que el tamafio de

puesta mas comun es de dos huevos, el tamafio de nidada mas comun es de una cria.

Exito reproductivo, muerte de 2as. y 3as. crias.

De 1982-1993, en una muestra de 1,466 crios en Zona de Trabajo (ZT) y de 1989 y 1991-
1993, en una muestra de 337 crios en Costa Fragatas (CF), la supervivencia global de las
crias a los 70 dias (d) de edad fue de 47.9% en ZT y de 62.3% en CF. La supervivencia de
las crias Unicas fue de 45.3% en ZT y de 60.6% en CF, a los 70d. En las nidadas de dos
crias, donde la cria mayor generalmente domina a su hermana, las primeras crias
sobrevivieron significativamente mas que sus hermanas hasta los 70d (53.5% versus
41.8%), pero su supervivencia no fue mayor a los 30d (53.1% vs. 48%) en ZT; en cambio,
en CF la supervivencia de la primera cria no fue significativamente mayor que la de su
hermana ni a los 30d (69.9% vs. 58.2%) ni a los 70d (68.3% vs. 58.2%). En nidadas de tres
crias, la primera y la segunda crias sobrevivieron significativamente mas que su hermana a
los 70d (69.6%, 63.6% y 34.8%, respectivamente) en ZT, pero en CF no hubo diferencias
significativas en la supervivencia de las crias a los 70d (75%, 87.5% y 37.5%; Garcia y
Saavedra 1997). Los datos sugieren diferencias entre la supervivencia de las primeras y las

segundas crias de nidadas de tres crias, esta diferencia no ha podido ser demostrada.



La mayor probabilidad de muerte de la cria marginal hasta los 30d de edad ocurre durante
los dos primeros dias de vida (12%) en nidadas de dos crias y de 0-2d y 21-23d (13%) en

nidadas de tres crias (Garcia y Saavedra 1997).

Reduccidn facultativa de la nidada

Muchas especies de aves como buhos (Strigiformes), cuervos (Corvidae) y halcones
(Falconidae) inician la incubacion inmediatamente después de la puesta del primer huevo y
esto ocasiona que los huevos eclosionen con varios dias de diferencia (Lack 1954). En estas
especies, las crias que eclosionan primero han recibido mas alimento antes de que sus
hermanas eclosionen. Por esta razon, las crias mas jovenes generalmente son méas pequefias
y débiles, y mueren con mayor probabilidad. La causa principal de muerte es la inanicion
(Lack 1954). La iniciacion de la incubacion antes de que la puesta esté completa es una
adaptacion para poder ajustar rapidamente el tamafio de la nidada a aquel que los padres
puedan alimentar adecuadamente dependiendo de la cantidad de alimento disponible (Lack
1954 y 1966). En estas especies, el tamafio de puesta normal usualmente es mas grande que
el numero de crias que los padres pueden criar en un afio promedio y los huevos extra son
una reserva que puede ser utilizada en los afios buenos, cuando el alimento es abundante
(Schiiz 1943 citado por Lack 1966, Lack 1954). El alimento va a las crias que eclosionan
primero, que son mas grandes. Una vez que las crias mayores estan satisfechas, si el
alimento es abundante las mas jovenes reciben suficiente alimento, pero si el alimento es
escaso entonces no es asignado a crias que de todos modos moriran (Lack 1966). Esta
“reduccion facultativa de la nidada” se ha encontrado en especies que tienen largos

periodos de anidacion (Lack 1966).



En el bobo de patas azules la reduccion de la nidada es facultativa y ocurre a través
de la agresion fratricida: el hermano mayor con frecuencia le permite a su hermano menor
coexistir, pero hace valer su dominancia cuando es necesario (Nelson 1978). Al escasear el
alimento, la cria mayor libera su conducta hostil. La reduccion facultativa de nidada
permite ajustar eficientemente el tamarfio de la nidada en temporadas en las que el alimento

es escaso, mientras que en tiempos buenos es posible criar hasta tres crias (Nelson 1978).

Jerarquias de dominancia en S. nebouxii

Las crias del bobo de patas azules (S. nebouxii) de nidadas de dos crias establecen una
jerarquia de dominancia-subordinacion donde la cria mayor generalmente adopta el papel
de dominante y la menor el de subordinada. Los papeles se asignan por las diferencias en
edad, tamafio, peso y madurez debidas a la eclosion asincrénica. La cria mayor ataca y
amenaza a su hermana menor durante todo el periodo de desarrollo y la cria menor
generalmente responde con posturas ritualizadas de sumision como “bill down and face
away” que se cree que inhiben futuras agresiones (Drummond et al. 1986). Las agresiones
involucran picotazos en nuca, cabeza y cuerpo, mordidas, empujones y amenazas vocales
asperas (Drummond 1999). En Isla Isabel en una muestra de seis nidadas, las crias
dominantes alcanzaron un pico de agresion maximo a la edad de 10-20d y después
redujeron su tasa de agresion hacia la cria subordinada. Mientras que las crias subordinadas
tuvieron un pico de agresion entre los 5 y 10d de edad y cada vez se sometieron mas a su
hermana mayor hasta alcanzar un nivel maximo que mantuvieron por el resto del periodo
(Drummond et al. 1986). Esta jerarquia de dominancia implica un aprendizaje de ganador y

perdedor, en que la cria dominante aprende a ser agresiva y a ganar los encuentros con su
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hermana, en tanto que la cria subordinada aprende a perder y a someterse (Drummond y
Osorno 1992).

En nidadas de tres crias del bobo de patas azules se forma una jerarquia lineal de
dominancia de acuerdo al orden de eclosion. La cria A domina a sus dos hermanas menores
(By C) y la cria C se somete a sus dos hermanas mayores (A y B). Al parecer, la cria B
tiene un doble aprendizaje: como perdedora con respecto a la cria A 'y como ganadora con
respecto a la cria C. Esto quiza implica que dichos aprendizajes son independientes y no
necesariamente excluyentes, dado que pueden presentarse en un mismo individuo
(Valderrdbano 2004). En 18 nidadas de tres crias de Isla Isabel se encontro que la cria
mayor de cada par (A-B, B-C y A-C) emitié mas agresiones que la otra. La agresion de las
tres crias aumento6 hasta un pico y luego disminuyd. Las crias A, B y C alcanzaron su nivel
de agresiébn maximo a diferentes edades: 30-34d, 25-29d y 10-14d, respectivamente.
Ademas, la sumision de las crias B y C a las agresiones recibidas aumentd progresivamente
con la edad y alcanzaron niveles maximos de sumision de 90% y 100%, respectivamente.
Sorprendentemente las crias A también aumentaron progresivamente su nivel de sumision,

sin embargo su nivel méximo de sumision sélo fue de 40% (Valderrabano 2004).

2. Control proximo de la agresion en aves

La ocurrencia y la intensidad del agonismo entre crias son afectadas por numerosos factores
que no son independientes, como la cantidad de alimento, el método de alimentacién
parental, la edad y el tamafio relativo de las crias, el tamafio de la nidada, la madurez de las
crias, la experiencia agonistica, la conducta del hermano, la situacién hormonal y la

conducta parental (Drummond 2001a).
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El alimento es el recurso ultimo que ha llevado al conflicto entre hermanos en
especies con reduccién de nidada, por lo tanto se espera que la agresion de las crias varie
inversamente con la cantidad de alimento que aportan los padres y que consumen los
jévenes (Mock et al. 1987, Drummond 2001b). Varios estudios de campo apoyan esta
hipotesis de la cantidad de alimento, y demostraron que las peleas entre las crias
aumentaron en dias, estaciones o localidades en que los padres aportaron menos alimento o
cuando la disponibilidad del alimento era baja (e.g., Poole 1979, 1982; Braun y Hunt 1983;
Irons 1992 citados por Drummond 2001a). En cuatro especies con reduccion de nidada
facultativa (bobo de patas azules S. nebouxii, gaviota patinegra Rissa tridactyla, arao
aliblanco Cepphus grylle y gavilan pescador Pandion haliaetus) se encontrd una relacion
entre privacion de alimento y agresion, cuando se manipul6 la alimentacion de las crias
(Irons 1992 citado por Drummond 2001a, Cook et al. 2000, Machmer e Ydenberg 1998).
Sin embargo, el aumento en agresion en tres de ellas puede haberse debido a la frustracién
causada por el impedimento de la alimentacion exacerbada por el hambre (cf. Duncan y
Wood-Gush 1971 citado por Drummond 2001b). En la mayoria de las especies con
reduccion facultativa de nidada donde se presenta agresion, las peleas ocurren en todas las
nidadas (con mas de una cria) y el consumo de alimento podria ser un factor que modera su
intensidad (Drummond 2001a).

En el bobo de patas azules se demostrd experimentalmente que la agresion de las
crias aumenta cuando el alimento escasea. Cuando a pares de crias se les impidi6 la
ingestion del alimento provisto por los padres durante algunos dias, las tasas de picotazos y
de amenazas de la cria mayor aumentaron hasta casi 550% (Drummond y Garcia Chavelas

1989, Nufiez de la Mora et al. 1996). Ademas, cuando parearon crias subordinadas no
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emparentadas después de haberlas privado de alimento en diferentes medidas, el individuo
con mayor privacion se volvié agresivamente dominante excepto cuando era mas pequefio
(Rodriguez-Gironés et al. 1996).

La hipotesis del método de alimentacion (Drummond 2001a), también conocida
como hipo6tesis del tamafio de presa (Mock 1984), propone que las crias son mas propensas
a pelear cuando reciben paquetes pequefios y monopolizables de alimento directamente en
sus bocas, que cuando reciben grandes paquetes que son dejados en el sustrato para el
consumo indirecto (Mock 1985, Drummond 2001b). Los estudios de ardeidos que apoyan
la hipotesis no lograron controlar la privacion de alimento adecuadamente, y en dos
estudios, uno de campo y uno de desarrollo, la hip6tesis fue contradicha, por lo que su
validez estd en duda (cf. Mock et al. 1987, Pinson y Drummond 1993, Mock 1984).
Drummond (2001a) propuso una hipdtesis alternativa para explicar la distribucion de la
agresion en diferentes especies con crias altriciales. Para que ocurra la agresion fisica es
necesario que las crias estén cerca una de otra. Si el alimento esta concentrado en un
espacio restringido, la agresion serd mas probable debido a que el acercamiento a la comida
permite que las crias estén lo suficientemente cerca para atacarse entre ellas. Si el atacar
permite una prioridad de alimentacion, se espera que suceda un ataque tanto con
alimentacion directa como indirecta.

En especies fratricidas, una alta mortalidad de la cria mas pequefia esta asociada con
las grandes desigualdades en edad o tamafio entre las crias (Drummond 2001b). Las
diferencias iniciales debidas a la eclosion asincronica se modifican con el crecimiento
diferencial que existe entre crias mayores y menores o0 entre machos y hembras

(Drummond et al. 1991). Se ha observado, natural y experimentalmente, que entre mas
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grande sea el intervalo de eclosion la probabilidad o rapidez de muerte de las crias de
menor edad aumenta en la garza garrapatera (Bubulcus ibis), el pagalo del polo sur
(Catharacta maccormicki), el bobo enmascarado (Sula dactylatra) y en las crias de aves
rapaces (Mock y Ploger 1987, Young 1963, Spellerberg 1971, Anderson 1989, Meyburg
1974, Newton 1977 citados por Drummond 2001b). No obstante, la elevada mortalidad de
las crias menores, provocada por grandes intervalos de eclosion, puede deberse a que las
crias mayores son mejores oponentes por las ventajas en tamafio y madurez (Drummond
2001b). Los rangos de dominancia en una nidada suelen seguir el orden de eclosion, sin
importar si los intervalos de eclosion son sélo de horas. A pesar de que el tamafio relativo y
la madurez afectan la capacidad de pelear y el resultado de las peleas, parece que las crias
son capaces de detectar y responder al tamafio relativo sin necesidad pelear (Drummond
2001b). Cuando las crias son de tamafio similar o hay poca diferencia entre ellas, la
agresion tiende a aumentar (Machmer y Ydenberg 1998, Cook et al. 2000). En
experimentos donde han intercambiado huevos para reducir el intervalo de eclosion, se
demostré que se formaron relaciones de dominancia, sin embargo ésta no fue muy clara en
las garzas garrapateras, las cuales presentaron peleas con mayor frecuencia (Fujioka 1985b,
Mock y Ploger 1987).

La eclosion asincrénica de cuatro dias del bobo de patas azules (Nelson, 1978)
facilita la formacion de la jerarquia de dominancia. Cuando se parearon crias unicas, en 12
de 13 pares, la cria mas grande emitié mas agresiones y menos sumisiones que la cria mas
pequefia. La relacion de dominancia se cre6 en pocos minutos y con poca interaccion
conductual. Aun cuando las diferencias de tamafio entre las crias eran minimas, los

resultados fueron los mismos (Drummond y Osorno 1992). Posiblemente, la evaluacion del
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tamano relativo permite decidir si las crias atacaran o se someteran. Las crias subordinadas
que fueron pareadas con crias dominantes de menor tamafio se volvieron agresivas, lo cual
no ocurrié cuando sus compafieros dominantes eran méas grandes (Drummond y Osorno
1992). Por otro lado, cuando las crias dominantes se parearon permanentemente con crias
de la misma edad, las agredieron tres veces mas que aquellas que se parearon con
compafieros mas pequefios (Osorno y Drummond 1995). Del mismo modo, cuando se
parearon permanentemente con crias muy pequefias también aumentaron su agresion,
cuando los intervalos de eclosion fueron duplicados.

En especies con reduccion facultativa de nidada parece haber agresién méas intensa
en las nidadas méas grandes. Por ejemplo, la tasa de peleas entre las crias aumenta en el
garzon cenizo (Ardea herodias), la garza grande (Casmerodius albus) y la garza garrapatera
(Fujioka 1985a, Mock y Parker 1986, David y Berrill 1987 citados por Drummond 2001b).
Sin embargo hay poca evidencia o evidencia no concluyente del efecto del tamafio de la
nidada en la agresion (Drummond 2001b). Drummond (2001b) propuso que la agresion
ocurre en aquellas especies donde ésta conduce efectivamente a un mayor acceso al
alimento, y que la efectividad de la agresion disminuye con el tamafio de nidada porque la
cantidad de castigo que cada individuo recibe se diluye y porque la capacidad del agresor
de concentrar la agresion en un cierto individuo es disminuida. Todo esto podria limitar la
oportunidad de excluir a los hermanos de la comida. Entre mas hermanos haya en un nido,
es mas dificil apuntar a individuos particulares para obstruirles el acceso, y también la
capacidad de reconocimiento individual esta limitada numéricamente.

Cada especie probablemente tiene una curva tipica de agresion en funcién de la

edad de las crias de cada nivel de la jerarquia de dominancia. Los cambios en la agresién
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pueden ser el resultado de desarrollo neuromuscular o del cambio en patrones de suefio o
respuestas a estimulos (Drummond 2001b). En especies con reducciéon de nidada y en
especies que se autoalimentan, la agresion inicia poco después de la eclosion de la victima,
incluso horas o dias, y persiste mientras sigue viva la cria menor (Drummond 2001b). En
las especies con reduccion de nidada obligada, la agresién ocurre invariablemente, mientras
que la agresién en especies con reduccion de nidada facultativa es condicional (Drummond
2001b).

En nidadas del bobo de patas azules la agresién siempre ocurre, pero su intensidad
es mediada por la cantidad de alimento y otros factores (Drummond 1987, 1989 y 2001b).
Su agresion cambia con la edad y se presenta hasta la edad de 118d (Drummond et al.
1991). En una pequefia muestra de nidadas de dos crias, la agresion de las crias mayores y
menores alcanzd un pico y posteriormente disminuy6. La diferencia en las curvas de
agresion de estas crias radico en la edad a la que alcanzaron el pico de agresion y el nivel
que cada una alcanzé (Drummond et al. 1986). Drummond (2001b) sugirié que el patron de
la agresion de la cria mayor podria estar asociado con un incremento en su madurez y en el
desarrollo de sus capacidades motrices y resistencia y que posiblemente declina en
respuesta a las posturas de sumision que adquiere su hermana. Por su parte, el patron de
agresion de la cria menor est4 asociado con la maduracion y el aprendizaje del papel de
subordinada.

Aunque no se han reportado diferencias en tendencias agonisticas entre machos y
hembras, se cree que la composicién sexual de nidadas de especies con dimorfismo sexual
pueda influir en el comportamiento agonistico (Drummond 2001b). En 54 nidadas de dos

crias del bobo de patas azules, las relaciones de dominancia fueron estables sin importar la
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composicion sexual ni la diferencia en tamarfio de la nidada, pero no se sabe si la intensidad
de la agresion fue mayor cuando por ejemplo las hembras rebasaron a sus hermanos en
tamafio (Drummond et al. 1991).

La agresividad y el estatus en las jerarquias de aves adultas son afectados por las
hormonas sexuales (Allee et al. 1939 citado por Drummond 2001b). La presencia de
esteroides sexuales (andrégenos, estrogenos y progestinas) en la yema de los huevos de
aves sugiere que el desarrollo de las aves podria estar influido por ellos (Schwabl y Lipar
2002). Las hormonas que influyen en el agonismo entre crias de especies con reduccion de
nidada facultativa tienen dos origenes. Primero, el origen materno. Las madres proveen a
los embriones con diferentes cantidades de hormonas, posiblemente de esta forma pueden
modular la agresividad de sus crias (Drummond 2001b). En muchas especies donde la
eclosion asincrénica da lugar a una jerarquia de dominancia entre las crias, hay una
distribucion diferencial de hormonas esteroides en los huevos de acuerdo a la posicion que
ocupan en el orden de puesta (Shwabl y Lipar 2002). Schwabl et al. (1997) encontraron que
los primeros dos huevos de la garza garrapatera tienen mas andrdgenos que el tercero, pero
su influencia en el agonismo de las crias se desconoce. Y segundo, el origen enddgeno. Las
crias producen hormonas como resultado de sus experiencias agonisticas u otro tipo de
experiencias.

Las crias subordinadas del bobo de patas azules poseen el doble del nivel de
corticosterona en la sangre que las crias dominantes, y los niveles de corticosterona en las
crias, tanto dominantes como subordinadas, aumentan con la privacion de alimento (Ndfiez
de la Mora et al. 1996, Ramos-Fernandez et al. 2000). La corticosterona es una hormona

que facilita la sumision en los adultos de los vertebrados (Leshner 1981, 1983 citados por
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Drummond 2001b). En las crias subordinadas, la secrecion de corticosterona extra podria
ser resultado de la subordinacion o de las restricciones para ingerir alimento (Drummond
2001b). Vallarino et al. (2006) encontraron que en nidadas de dos crias, la administracion
artificial de corticosterona en crias subordinadas de 12d de edad produjo un incremento en
su tasa de sumision espontanea.

Aparentemente los padres no se involucran en los pleitos entre sus crias, pero son
ellos quienes crean la asimetria competitiva entre hermanos y quienes pueden controlar la
ubicacién del nido y su arquitectura para modular el resultado de las agresiones (Anderson
1995); asi como modificar la cantidad de alimento que proveen a cada cria (Drummond
2001b). Como la agresion del bobo de patas azules es sensible al alimento, cuando hubo
escasez (experimental) de alimento, los padres alimentaron mas a las crias dominantes
posiblemente para aplacarlas, pero encontraron que las crias dominantes aumentaron varias

veces su tasa de agresion (Drummond y Garcia Chavelas 1989).

3. Desarrollo de la dominancia-subordinacion

La dominancia es un concepto que se ha intentado definir desde los afios 20 cuando se
descubrié que los adultos de aves y mamiferos que viven en grupos muchas veces se
organizaban de acuerdo a una jerarquia agonistica (Drummond 1999). Schjelderupp-Ebbe
(1922) introdujo el concepto de orden de picotazos, que posteriormente se llamaria
jerarquia de dominancia. Segun este concepto, la dominancia implica un reconocimiento
individual, y una relacion de dominancia es constante y unidireccional a través del tiempo
entre dos individuos (Drews 1993). Muchas veces, la dominancia implica un acceso

preferencial a los recursos y las jerarquias pueden ser sistemas de derechos preferenciales
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que son reforzados por la agresion y aceptados mediante la sumision (Allee 1942 citado por
Drummond 1999).

Dewsbury (1982) definié a la asimetria estable en el agonismo de dos animales
como el elemento fundamental en una dominancia. Basandose en la relacion entre dos
individuos, Bernstein (1981) propuso cuatro categorias de dominancia: dominancia-
subordinacion verdadera, dominancia territorial, entrenamiento ganador/perdedor y
asimetria de atributos. En estas cuatro categorias existe el termino dominancia porque uno
de los competidores cede, es decir, emite una respuesta (huir, retractarse, agacharse o hacer
un despliegue sumiso) que termina la agresién (Drummond 1999).

Pero, ¢cudles son los mecanismos mediante los cuales se pueden generar las
relaciones de dominancia? En la actualidad se conocen cuatro mecanismos que en principio
son capaces de generar este tipo de relaciones en crias de aves: desigualdad en habilidad
competitiva, evaluacidon, entrenamiento ganador/perdedor y relacién individual.

La asimetria en tamafio, edad y madurez causada por la eclosion asincrénica
permite que las crias mayores tengan una ventaja sobre su hermano. Con esta ventaja, las
crias mayores del bobo de patas azules pueden establecer una relacién de dominancia
basandose en agresiones que las crias menores no pueden contestar por su inmadurez, la
cual implica una desventaja en sus capacidades para pelear (Drummond et al. 1986).
Ademas, cuando no existe experiencia social el tamafio determina la direccion de la
relacion; al parear crias Unicas de diferentes tamafios, se encontré que la cria mas grande
(en medidas lineales) fue la que domind (Drummond y Osorno 1992).

La evaluacién consiste en medir la capacidad y/o motivacion para pelear de otro

individuo en relacion consigo mismo, basandose en caracteristicas como despliegues,
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tamafno y comportamiento. De esta forma, se evitan los costos de una pelea (Drummond
2006). A veces, los animales evaltian a sus rivales observando sus encuentros con otros
individuos (Chase 1982, Hogue et al. 1996, Dugatkin 2001). En el bobo de patas azules,
cuando las crias subordinadas se enfrentaron a crias dominantes més pequefias, mostraron
mas actos agresivos que las crias subordinadas que se enfrentaron a crias dominantes mas
grandes. Esto implica que las crias subordinadas evaltan constantemente a sus compafieros
y podrian volverse agresivas si detectan una ventaja significativa en tamafio (Drummond y
Osorno 1992).

En el entrenamiento como ganador (o perdedor), los individuos aprenden a través de
sus historias de victorias (0 derrotas) para iniciar nuevos encuentros de forma agresiva (0
cediendo), sin importar la identidad de los oponentes (Bernstein 1981). En el bobo de patas
azules se ha demostrado experimentalmente el entrenamiento como ganador y perdedor.
Drummond y Osorno (1992) hicieron pares de crias no emparentadas. Las crias que
crecieron como dominantes o subordinados en su nido natal, se comportaron de manera
agresiva 0 sumisa, respectivamente, sin importar la experiencia de su compafiero
desconocido. No obstante, el efecto de la experiencia social en las conductas agonisticas de
las crias es reversible. Cuando se parearon permanentemente crias dominantes con crias
Unicas ligeramente mas grandes y crias subordinadas con crias Unicas ligeramente mas
pequefas, la proporcion de dominantes que gand los encuentros agonisticos decreci
progresivamente a través del tiempo mientras que los subordinados perdieron
constantemente dichos encuentros. Esto podria indicar que el efecto del entrenamiento fue
mas persistente cuando las crias fueron entrenadas como perdedoras (subordinadas) que

como ganadoras (dominantes) (Drummond y Canales 1998).
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En la relacion individual cada individuo adquiere un modo fijo de responder a otro,
adoptando un papel de dominante o subordinado, dependiendo de si gan6 o perdié en sus
encuentros previos con el mismo individuo. Depende en cierta forma de un reconocimiento
individual (Bernstein 1981). En este tipo de relacion, un individuo se puede comportar
como dominante ante algunos miembros del grupo y subordinado ante otros (Drummond
2006).

En el bobo de patas azules se han estudiado experimentalmente los mecanismos que
afectan el agonismo y el desarrollo de la relacion de dominancia en nidadas de dos crias
como alimento (Drummond y Garcia Chavelas 1989, Rodriguez-Girones et al. 1996),
diferencia en edad o tamafio entre las crias (Drummond y Osorno 1992, Osorno y
Drummond 1995), los niveles hormonales (Nufiez de la Mora et al. 1996, Ramos-
Fernandez et al. 2000, Vallarino et al. 2006), composicion sexual de las nidadas
(Drummond et al. 1991) y el entrenamiento como ganador y perdedor (Drummond y
Osorno 1992, Drummond y Canales 1998). Sin embargo, en la literatura hay una ausencia
casi total de descripciones del desarrollo de las relaciones de dominancia-subordinacion en
situaciones naturales. Si bien Drummond et al. (1986) abordaron este tema, la muestra fue
pequefa, la descripcion no fue detallada y la resolucion temporal fue pobre. Por esta razon,

decidimos profundizar la descripcion del desarrollo de la jerarquia de dominancia.

El objetivo principal del presente estudio fue entender como se establece la relacion
de dominancia en nidadas de dos crias del bobo de patas azules mediante la descripcion del
desarrollo de la agresion fisica, las amenazas y la sumisién en crias dominantes y

subordinadas. Ademas, pusimos a prueba las siguientes hipétesis:
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a. Ontogenia de la agresion.
La agresion de la cria dominante crece con la maduracion y el entrenamiento como
ganador, luego decrece con el apaciguamiento.
Prediccion 1. La agresion crece con la edad en las crias dominantes y en las
subordinadas, pero mas en las dominantes.
Predicciéon 2. La agresion de las crias dominantes decrece después de que las crias
subordinadas alcancen su nivel maximo de sumision.

b. Ontogenia de la sumision.
La sumisidad (aqui, tendencia a someterse) es producto de la agresion recibida.
Prediccién 1. La sumisidad de cada cria aumenta en relacion con la cantidad de
agresion fisica recibida.

c. Sustitucion de agresiones fisicas por amenazas.
Las agresiones fisicas se sustituyen por las amenazas conforme las crias subordinadas
aprenden a responder a las amenazas.
Prediccién 1. La sumisidad de las crias subordinadas ante las amenazas aumenta
progresivamente.
Prediccién 2. Conforme las amenazas de las crias dominantes se vuelvan més eficaces

para provocar la sumision, reemplazan cada vez mas a las agresiones fisicas.

Adicionalmente, se busco confirmar que la cria dominante se alimenta y crece mejor
que la cria subordinada y se compar6 el desarrollo de la jerarquia de dominancia entre
nidadas de 2 y 3 crias para entender los procesos mediante los cuales se establece la

jerarquia de dominancia.
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METODOS

Muestra
Trabajamos en Isla Isabel, Nayarit, México (21°52°N, 105°54’W) durante los meses de
marzo y abril de 2004, en las zonas de estudio “Zona de Trabajo” (al NE de la isla) y
“Costa Fragatas” (al SE de la isla, Mapa 1). Se marcaron los nidos que contenian 2 crias, de
preferencia cercanos entre si y que tuvieran las crias de menor edad de la zona, para que se
pudieran observar vecindades de nidos al mismo tiempo. Con el fin de identificar a las crias
individualmente, se les nombr6é A y B y se les marcaron las patas con alambres de colores
de acuerdo al orden de eclosion. La edad de las crias se determiné de acuerdo con su fecha
de eclosion y si ésta se desconocia entonces la edad se calculd con base en las curvas de
crecimiento de pico y ulna de nidadas de dos crias (Drummond et al. datos no publicados).
Se observaron dos muestras: 70 nidadas de corto periodo de observacion y 13
nidadas de largo periodo de observacion. La mayoria de las nidadas de corto periodo de
observacidn se observaron, en parte, para otro estudio. Las crias tenian entre 2 y 45 dias (d)
de edad, la edad promedio de las crias A al inicio de las observaciones fue de 21.3 £0.97 d
(X £ e.e.) y se observaron 2.36 + 0.30 d (rango = 1-11 dias). La diferencia de edad entre las
crias A y B fue de 3.46 + 0.12 d. Las nidadas de largo periodo de observacion eran crias
entre 6 y 44 d de edad. Al inicio de las observaciones las crias A tenian en promedio 13.23
+1.08 d de edad, eran 3.31 + 0.29 d mas grandes que las crias B y se observaron 18.61 +
1.14 d (11-25 dias), hasta que la cria A alcanzo la edad de 44 d o alguna de las crias murio6

o desaparecio del nido, lo cual ocurrié en una nidada.

23



Registro de la conducta

Las nidadas se observaron diariamente de 0700 a 1000 y de 1500 a 1800h. Las crias se
marcaron con pintura vinilica en la cabeza y la cola para su identificacion individual. La
asignacion del color de la pintura se realizé de forma azarosa, pero los colores de las crias
A y B fueron los mismos en todas las nidadas de cada vecindad. El primer dia las crias se
midieron (pico y ulna), pesaron y marcaron antes de iniciar las observaciones. En dias
posteriores estos datos se tomaron al final de la observacion y cuando fue necesario se
renovo la marca de pintura. El observador se sentd a una distancia de 3 a 5 metros de los
nidos, registro la frecuencia absoluta de agresiones fisicas (picotazos y mordidas) y gritos
de amenaza, anotando si la victima adopté o mantuvo una postura de sumision (“bill down
and face away”, BDFA, Nelson, 1978). Ademas, se registr6 la frecuencia de alimentacion
de las crias por parte de cada padre. La mayoria de las nidadas de largo periodo de
observacion se observaron por entre dos y cuatro dias dentro de cada bloque de 5 dias edad
(ver analisis de datos); se observaron las nidadas de corto periodo de observacion por entre
uno y tres dias dentro de cada bloque de edad.

Al inicio del estudio, ocho observadores fueron entrenados durante 3 dias con el
registro de conducta en tres nidadas de dos crias de 10-25 dias de edad. Durante el
entrenamiento los observadores registraron de manera independiente la conducta de un
mismo nido para confirmar que estuvieran registrando las mismas categorias conductuales,
midieran y pesaran de igual manera y posteriormente se compararon sus datos. Solo se les
permitié observar nidadas focales cuando 1) los registros de conductas no difirieron mas de
10%, 2) las diferencias en las medidas de pico y ulna eran < 2 milimetros, y 3) las

diferencias en las medidas de peso eran < 10 gramos.
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Categorias conductuales

Se registrd un picotazo cuando la punta del pico (abierto o cerrado) de una cria se impacto
sobre el cuerpo de la otra. Se consideré una mordida cuando una de las crias prensé con el
pico alguna parte del cuerpo de la otra cria durante al menos 1 s. Cada vez que la cria
realiz6 un nuevo apretén o desplazamiento del pico, éste se conté como otro evento. Se
definié como sumisién cuando la cria adopté o mantuvo una postura ritualizada “bill down
and face away” (BDFA). Una alimentacion era considerada cuando se cumplieron dos
criterios, primero, que el pico de alguno de los padres y alguna cria se unieran o la cria
introdujera la cabeza en el pico del adulto, y segundo, que existiera una distension del
cuello de la cria, lo cual indicaba que el alimento estaba pasando por €I, o se viera pasar el
alimento. Se registré un grito de amenaza cuando una cria dirigié su cabeza hacia la otra
cria (en un angulo no mayor a 20°, respecto a la cabeza de la cria agredida) con el pico
abierto y emitio una vocalizacion aspera, independientemente de que provocara o no una
postura de sumision. Cada vez que abrid el pico y emitid6 una o varias vocalizaciones

asperas se contd como un evento.

Analisis de datos

Las crias se clasificaron como dominantes y subordinadas. Se considerd como cria dominante, en las nidadas
observadas durante mas de un dia, a la cria que emitié mas agresiones fisicas totales, agredié fisicamente
durante mas dias, mostr6 menor indice de sumision y fue menos sumisa que la otra en la mayoria de los dias.
Las crias que cumplieron con los cuatro criterios se definieron como dominantes, excepto una. En las nidadas

observadas durante un dia, se consideraron dominantes a las crias que dieron mas agresiones fisicas totales y

mostraron menor indice de sumision. Las nidadas en las que la cria dominante fue la cria B se

definieron como invertidas. Las nidadas con dominancia peleada fueron aquellas en las cuales existio
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una cria dominante y una cria subordinada, pero ésta ultima agredié el 50% o mas del nimero total de
agresiones fisicas que realizd la cria dominante. La dominancia invertida no excluyé la presencia de
dominancia peleada, lo que ocurrié en una nidada. De aqui en delante los términos de crias dominantes y
subordinadas se referiran al papel que desempefiaron las crias en el nido, sin importar el orden de eclosion, y
los términos crias A (primera cria en eclosionar) y B (segunda cria en eclosionar) se referiran al orden de
eclosion. En los andlisis que a continuacion se presentan se utilizd la clasificacion de las crias como
dominantes y subordinadas, excepto cuando se indique.

Los datos de cada cria fueron agrupados en bloques consecutivos de 5 dias de edad.
Para cada cria de cada nidada se calculd en cada uno de los bloques de edad la tasa de
agresiones fisicas (picotazos + mordidas) por hora de observacion; el indice de sumision
frente a las agresiones fisicas (proporcion de agresiones fisicas que provocaron una postura
de sumision); la tasa de gritos de amenaza por hora de observacion, el indice de sumision
frente a los gritos de amenaza (proporcion de gritos de amenaza que provocaron una
postura de sumision); la tasa de agresiones totales (agresiones fisicas + gritos de amenaza)
y la tasa de alimentaciones por hora.

Debido a que la distribucion de los datos no se pudo normalizar con los métodos
habituales de transformacion, se utilizaron pruebas estadisticas no paramétricas. La mayoria
de las pruebas que utilizamos para comparar la conducta a diferentes edades fueron para
muestras independientes; esto se debid a que el tamafio de muestra no fue adecuado para
comparar crias de la misma nidada consigo mismas ni entre ellas. Por lo tanto se utilizaron
todas las crias disponibles en cada bloque de edad aunque pertenecieran a distintas nidadas.
Para las variables de agresion fisica, indice de sumision a agresiones fisicas, gritos de
amenaza e indice de sumision a gritos de amenaza, se aplicd una prueba de Kruskal-Wallis

(Dytham 1999) al comparar diferentes edades y se admitieron sélo bloques con un minimo
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de 8 crias. Cuando se compar6 la cria dominante versus la cria subordinada en su
frecuencia de agresiones fisicas, indice de sumision frente a agresiones fisicas, frecuencia
de gritos de amenaza, indice de sumision a gritos de amenaza en su nivel maximo y
frecuencia de alimentacion, se utilizé una prueba de U de Mann-Whitney (Dytham 1999).
Para expresar la magnitud de diferencia entre las crias dominantes y subordinadas en cada
variable, comparamos el valor promedio de la muestra de crias dominantes en la edad
cuando tal promedio alcanz6 su valor maximo contra el valor promedio de la muestra de
crias subordinadas en la edad cuando el promedio alcanzé su maximo.

Para comparar el desarrollo de los gritos de amenaza y las agresiones fisicas,
obtuvimos la proporcion de agresiones totales que fueron amenazas y aplicamos una prueba
de Kruskal-Wallis para compararla a diferentes edades. Para averiguar cual de las
agresiones (fisicas o amenazas) era mas efectiva en causar sumision aplicamos una prueba
de signos comparando entre el indice de sumision promedio a agresiones fisicas y el indice
de sumision promedio a amenazas.

Para evaluar la relacion entre la tasa de agresiones fisicas recibidas y el indice de
sumision, usamos las 13 nidadas de largo periodo de observacion y solo utilizamos los
datos obtenidos cuando las crias (dominantes y subordinadas) tenian entre 15 y 44 d de
edad. La cria dominante de la nidada 360 no pudo ser incluida en este analisis ya que nunca
fue agredida por su hermana subordinada y por ello no tuvo oportunidad de expresar
sumision.

Para comparar nidadas de dos vs. nidadas de tres crias, utilizamos 41 nidadas de 3 crias
observadas en la misma colonia y en las mismas fechas (marzo y abril de 2004) por

Valderrabano y Benavides (datos no publicados), y por los observadores involucrados en
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este proyecto, usando nuestro mismo sistema de muestreo de conducta. Las crias de nidadas
de tres tenian entre 5 y 44d de edad y fueron observadas durante 3.05d + 0.38 d (1-9d).
Sélo se utilizaron las 70 nidadas de dos crias (de corto y largo periodo de observacion) con
dominancia tipica, es decir, se eliminaron las nidadas con dominancia peleada o invertida
porque las nidadas de tres crias no presentaron este tipo de dominancia. De las nidadas de
tres crias solo utilizamos la tasa de agresiones fisicas y el indice de sumision a éstas entre
las crias A y B, mientras que las interacciones con la cria C (tercera cria en orden de
eclosion) no fueron consideradas; los gritos de amenaza y el indice de sumision a €stos no
se analizaron porque no se han estudiado previamente y por tanto no conocemos como se
desarrollan. Para comparar la frecuencia de agresion y el indice de sumision en su nivel
maximo se aplico una prueba de U de Mann-Whitney y se admitieron bloques con un

minimo de 6 crias.
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RESULTADOS

A. Nidadas de dos crias

Durante las primeras siete semanas de vida, las crias establecieron una jerarquia de
dominancia. En 63 de las 70 nidadas de corto periodo de observacion y en 7 de 13 nidadas
de largo periodo de observacion, la cria A dominaba sobre la cria B y ésta adoptaba una
postura BDFA de sumision. En 3 de 70 y en 2 de 13 nidadas, respectivamente, la
dominancia estuvo invertida y en 4 de 70 y en 5 de 13 la dominancia estuvo peleada. Es
decir, por error de muestreo aparentemente, la proporcion de nidadas con dominancia
invertida o peleada fue inusualmente elevada en la muestra de nidadas de largo periodo de
observacion (cf., 1/11 y 1/27 nidadas invertidas o peleadas en los estudios longitudinales de
Drummond et al. 1986 y 1991, respectivamente). Para controlar la posibilidad de sesgos
ocasionados por la inclusién de una proporcion no representativa de nidadas invertidas y
peleadas, después de los analisis de las muestras completas de nidadas reportamos los
andlisis de las nidadas con asimetria tipica entre las dos crias, exclusivamente (Apéndice
A).

Diferencias entre crias dominantes y subordinadas

Para conocer las diferencias entre las crias dominantes y subordinadas, primero
presentamos el desarrollo de cada cria a diferentes edades. Posteriormente, comparamos los
niveles maximos en ambas crias de las variables agresion, gritos de amenaza e indices de

sumision.
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Desarrollo de la agresion fisica (picotazos y mordidas)
Considerando ambas muestras (corto + largo periodo de observacién), durante las primeras
semanas de vida la agresion fisica (picotazos + mordidas) de las crias dominantes aumento
progresivamente hasta un valor méaximo (pico) y luego decrecié progresivamente (Fig. 1).
Las agresiones fisicas de las crias dominantes cambiaron significativamente a través del
tiempo (Kruskal-Wallis: H = 23.53, g.I. = 7, p = 0.001), alcanzando un promedio maximo
de 5.5 agresiones fisicas/hora a la edad de 20-24d. Por otro lado, las agresiones fisicas de
las crias subordinadas parecen alcanzar un pico de 1.12 agresiones fisicas/hora a la edad de
15-19d, pero la variacion entre bloques fue minima y no fue significativa (Kruskal-Wallis:
H=28.59g.l. =7, p=0.283). La agresion fisica maxima de las crias dominantes (a 20-24d)
fue significativamente mayor que la agresion fisica maxima de las crias subordinadas (a 15-
19d) (prueba de Mann-Whitney: U = 160.5, n = 35, 28, p < 0.001), siendo 3.92 veces
mayor.

Cuando las crias diferian en edad y madurez, la agresion fisica de las crias
dominantes fue entre 0.7 y 12 veces mayor que la agresion de las crias subordinadas
durante las primeras semanas de vida (Tabla 1); esta diferencia fue significativa cuando las

crias dominantes tenian entre 5y 39d de edad.

Desarrollo de la sumisidn (causada por picotazos y mordidas)

La sumision de las crias dominantes alcanz6 un maximo de 55% a la edad de 30-34d pero
el aumento con la edad no fue significativo (Kruskal-Wallis: H = 6.99, g.l. = 6, p = 0.322;
Fig. 2). En las crias subordinadas, la sumision cambio significativamente con la edad

(Kruskal-Wallis: H = 47.9, g.I. = 7, p < 0.001), alcanzando 87% a los 15-19 d (Fig. 2).
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Después del aumento, las curvas de sumision de las crias dominantes y subordinadas
mantuvieron su nivel elevado, aunque hay indicaciones de que bajaron ligeramente a partir
de la edad 40 d. La sumision maxima de las crias subordinadas (a los 15-19d) fue 60%
mayor que la sumision méxima de las crias dominantes (a los 30-34d) y esta diferencia fue
significativa (prueba de Mann-Whitney: U = 97.5, n = 27, 13, p = 0.023).

Al comparar la frecuencia de agresiones fisicas de las crias dominantes y el indice
de sumision a agresiones fisicas de las crias subordinadas (Figs. 1 y 2) parece que las
agresiones fisicas de las crias dominantes disminuyeron cuando las crias subordinadas
alcanzaron su nivel maximo de sumision. Sin embargo, inspeccion de las curvas
individuales de agresion fisica y sumision de las 13 nidadas de largo periodo de
observacion no confirmé que el descenso en la agresion generalmente ocurre poco tiempo
después de que la cria subordinada alcanzé un nivel elevado de sumision (Apéndice C).
Ademas, ninguna de las 13 crias dominantes redujo la agresion fisica hasta que su hermano
habia alcanzado un nivel de sumision mayor al 90% (93.08 + 1.16), reduciéndola entre los
20 y 39d. Las crias subordinadas alcanzaron su nivel maximo de sumisién cuando las crias

dominantes tenian entre 20 y 39d.

Relacion agresion recibida — sumisién
En este andlisis sdlo se incluyeron las 13 nidadas de largo periodo de observacion,
incluyendo las siete nidadas con dominancia tipica, las dos nidadas invertidas y las cinco

nidadas con dominancia peleada.

Considerando las crias dominantes y subordinadas simultaneamente, el 73.6 % de la

sumisidad de las crias es explicada por una funcién logistica de la agresion recibida (Fig.
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3). Puede apreciarse en la Fig. 3 que la mayoria de los datos de las crias dominantes se
encuentran dispersos en el area de poca agresion recibida y poca sumision, excepto las crias
de nidadas con dominancia peleada. En cambio, la mayor parte de los datos de las crias

subordinadas se encuentran dispersos en el area de muchas agresiones recibidas.

Gritos de amenaza

Los gritos de amenaza de las crias dominantes y subordinadas en ambas muestras se
desarrollaron de forma semejante; aumentaron progresivamente hasta un maximo y luego
mostraron una ligera tendencia a decrecer (Fig. 4). La frecuencia de gritos de amenaza de
las crias dominantes aumentd hasta un pico de 2.8 gritos /h a la edad de 30-34 d y el cambio
a través del tiempo fue significativo (Kruskal-Wallis: H = 64.7, g.I. = 7, p < 0.001). La
frecuencia de gritos de amenaza de las crias subordinadas aumentd hasta un pico de 1.28
gritos /h a la edad de 15-19d y el cambio a través del tiempo también fue significativo
(Kruskal-Wallis: H = 42.17, g.I. = 7, p < 0.001). La frecuencia maxima de gritos de
amenaza de las crias dominantes (a 30-34d) fue 1.15 veces mayor que la frecuencia
maxima de gritos de amenaza de las crias subordinadas (a 15-19d) y la diferencia fue
significativa (prueba de Mann-Whitney: U = 171.0, n = 23, 28, p = 0.004).

La sumision causada por los gritos de amenaza se desarrollé de forma diferente en
las crias dominantes y subordinadas (Fig. 5). La sumision de las crias dominantes aumentd
ligeramente hasta un maximo de 19% a la edad de 35-39d, y el cambio con la edad no fue
significativo (Kruskal-Wallis: H = 11.74, g.l. = 6, p = 0.068). La sumision de las crias
subordinadas aumentd sustancialmente y significativamente (Kruskal-Wallis: H = 18.28,

g.l. =7, p = 0.011) hasta un pico de 57% a la edad de 25-29d y posteriormente se mantuvo
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aproximadamente estable. La sumision maxima de las crias subordinadas causada por gritos
de amenaza (a 25-29d) fue 2.06 veces mayor que la sumision maxima de las crias
dominantes (a 35-39d; prueba de Mann-Whitney: U = 99.0, n = 33, 17, p < 0.001).

La proporcion de agresiones totales (agresiones fisicas + gritos de amenaza) que
fueron gritos de amenaza aumentd progresivamente con la edad en ambas crias: en crias
dominantes desde 25% a los 10-14d de edad hasta 61% a los 40-44d de edad, en crias
subordinadas desde 18% a los 5-9d hasta 80% a los 30-34d (crias dominantes: Kruskal-
Wallis: H = 27.43, g.l. = 6, p < 0.001; crias subordinadas: H = 26.84, g.I. = 7, p < 0.001;
Fig. 6), y la proporcion méxima de agresiones totales que fueron amenazas de las crias
subordinadas fue 31% mayor que la proporcion maxima de las crias dominantes (81% vs.
62%, prueba de Mann-Whitney: U = 99.0, n = 33, 17, p < 0.001). Cuando se comparé el
indice de sumisién promedio frente a agresiones fisicas (picotazos + mordidas) versus el
indice de sumision promedio a gritos de amenaza entre los 5 y 44d de edad, las agresiones
fisicas fueron més efectivas causando sumision en ambas crias (crias dominantes, prueba de
signos: n = 23, k = 1, p < 0.001; crias subordinadas, prueba de signos, n = 68, k = 8, p <
0.001). De la misma manera, al comparar el valor maximo del indice de sumision a
agresiones con el valor méaximo del indice de sumision a gritos de amenaza, las agresiones
fueron mas efectivas en ambas crias (crias dominantes: sumision a agresiones: 54.5% a los
30-34d, sumisién a gritos: 18.5% a los 35-39d, prueba de Mann-Whitney: U = 58.0, n = 13,
17, p = 0.028; crias subordinadas, sumision a agresiones: 87.3% a los 30-34d, sumision a
gritos: 56.8% a los 25-29d, U = 185.5, n = 27, 33, p < 0.001; Figs. 7y 8).

En las gréaficas 5 y 6, la proporcién de agresiones que fueron gritos de amenaza en

las crias dominantes y el indice de sumision a las amenazas de las crias subordinadas
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aumentaron progresivamente con la edad, lo cual apoya nuestra hipotesis de que conforme
los gritos de amenaza de las crias dominantes se vuelven méas eficaces para provocar la
sumision, sustituyen cada vez méas a las agresiones fisicas. Sin embargo, al buscar una
asociacion entre estas dos variables en cada nidada de largo periodo de observacion,
relacionando ambas variables en cada uno de los n bloques de 5d de edad, s6lo en 5 de las

13 nidadas pudo observarse una relacion positiva entre estas dos variables (Apéndice E).

B. Comparacion entre nidadas de dos crias y nidadas de tres crias
CriaA
Las curvas de agresion fisica de las crias A de nidadas de dos crias (A2) y de las crias A de
nidadas de tres crias (A3) fueron similares; aumentaron progresivamente hasta un pico y
luego decrecieron (Fig. 9). Aunque aparentemente los niveles de agresion fisica de las crias
A2 y A3 fueron diferentes, la varianza fue elevada y la agresion fisica maxima de las dos
crias coincidio en la misma edad (20-24 d) y no difirid6 en magnitud (A2: 7 agresiones
fisicas/h; A3: 9.6 agresiones fisicas/h; prueba de Mann-Whitney: U = 140.5,n =24, 12, p =
0.908).

La sumision de las crias A2 y A3 aumento6 progresivamente a través del tiempo y la
de las crias A2 disminuy6 despues de alcanzar un nivel maximo (Fig. 10 y Apéndice A,
Fig. II). Las crias A2 alcanzaron un nivel maximo de sumision de 47% a la edad de 30-34d
mientras que las crias A3 alcanzaron un nivel de aproximadamente 49% a la edad de 25-
29d y estos porcentajes no difirieron (prueba de Mann-Whitney: U =195, n=6,7, p =

0.836).
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CriaB

Las curvas de agresion fisica de las crias B de nidadas de dos crias (B2) y de las crias B de
nidadas de tres crias (B3) fueron semejantes aunque en la muestra las crias B2 parecen
aumentar su agresion mas tempranamente y alcanzaron su pico a menor edad que las crias
B3 (Fig. 11). Los niveles maximos de agresion fisica de las crias B2 (1.04 agresiones/h a
los 15-19d) y las crias B3 (0.92 agresiones/h a los 20-24d) no difirieron (prueba de Mann-
Whitney: U = 98.5, n = 20, 13, p = 0.25). La agresion fisica de las crias B dirigida hacia las
crias A no difirio entre nidadas de dos o tres crias, pero la agresion fisica total maxima de
las crias B3 (agresion fisica dirigida hacia A + agresion fisica dirigida hacia C, a los 20 -
24d) fue 1.7 veces mayor que la agresion fisica maxima de las crias B2 (Apéndice F, Mann-
Whitney: U = 21.5, n = 20,13, p < 0.001). La agresion fisica de las crias B2 y B3 no cambid
significativamente entre los 5y 29d de edad (cria B2, Kruskal-Wallis: H = 7.18, g.. =4, p
=0.127; criaB3, H=2.86 g.I. =4, p = 0.582).

Las curvas de sumision de las crias B2 y B3 fueron similares (Fig. 12); aumentaron
progresivamente de los 5-19d de edad hasta un nivel maximo que se alcanzé a los 15-24 d
aproximadamente, y luego se mantuvieron relativamente estables. Las crias B2 alcanzaron
un nivel maximo de sumisién de 89% a los 25-29d mientras que las crias B3 alcanzaron un
nivel de aproximadamente 99% a la edad de 20-24d (prueba de Mann-Whitney: U = 103.5,
n=24,13, p=0.095). Lasumision de las crias B2 y B3 cambi6 significativamente a través
del tiempo (cria B2, Kruskal-Wallis: H = 37.41, g.Il. =4, p < 0.001; cria B3, H = 32.37, g.1.

=4, p <0.001).
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DISCUSION

Desarrollo dominancia-subordinacion

En la mayoria de las nidadas de dos crias la cria mayor desempefié el papel de dominante y
la cria menor el papel de subordinada. Sin embargo, en la muestra total de 83 nidadas la
cria menor logr6 dominar a su hermana en 5 nidadas y dio pelea y no se someti6 tan
facilmente en 8 nidadas.

Las crias dominantes aumentaron su agresion fisica (picotazos y mordidas) hasta un
pico y luego la disminuyeron para mantenerse en un nivel bajo. De forma similar, las
agresiones fisicas de las crias subordinadas tuvieron un pico aparente (pero no
significativo) y una tendencia a decrecer. La agresion fisica maxima de las crias
subordinadas fue casi 4 veces menor que la agresion fisica maxima de las crias dominantes
y generalmente se mantuvo en niveles bajos (< 1 agresion fisica/h). De la misma manera,
Drummond et al. (1986) encontraron que la tasa de picotazos de la cria dominante alcanzé
un pico entre los 10 y 30d de edad y que mantuvo en promedio una tasa baja de 0.24
picotazos/h entre los 5y 60d de edad. Ademas, reportaron que la cria subordinada mantuvo
un nivel de picotazos 30 veces mas bajo que la cria dominante (0.008 picotazos/h) entre los
5y 50d de edad.

Las curvas de gritos de amenaza por edad se desarrollaron de forma similar a las
curvas de agresion fisica. En las crias dominantes, los gritos de amenaza aumentaron hasta
un valor maximo y luego disminuyeron. En comparacion con las agresiones fisicas, los
gritos de amenaza de las crias dominantes alcanzaron un pico a edad mas tardia y cuando

disminuyeron lo hicieron de forma maés lenta. Por otro lado, las crias subordinadas

36



aumentaron sus gritos de amenaza hasta un pico y después mostraron una tendencia a
decrecer. La proporcion de agresiones totales que fueron gritos de amenaza aumento
progresivamente en ambas crias.

La sumisién de las crias dominantes y subordinadas a agresiones fisicas aumento
hasta un maximo y luego se mantuvo en ese nivel durante 1 y 3 semanas, respectivamente.
Las crias dominantes y las crias subordinadas fueron poco sumisas cuando eran muy
jovenes (19% y 22% a los 10-14d y 5-9d, respectivamente) y su nivel de sumisién aumento
progresivamente hasta un maximo (55% y 87%, respectivamente), aunque el cambio con la
edad no fue significativo para las crias dominantes. La sumision de las crias dominantes a
los gritos de amenaza aumentd de 1% a 19% entre los 15y 39d de edad y luego disminuyo,
aungue el cambio con la edad no fue significativo; mientras que la sumisién de las crias
subordinadas aumentd de 21% a 57% de los 5 a los 29d y después se mantuvo estable.

A continuacién ofrezco mis interpretaciones de estos patrones. Aunque éstos son
datos descriptivos, permiten hacer inferencias tentativas, a la luz de las demostraciones
previas de la existencia del entrenamiento como ganador y perdedor y de la evaluacion en
crias de esta especie (Drummond y Osorno 1992, Drummond y Canales 1998). Estas
interpretaciones parten del supuesto de que las diferencias encontradas entre crias Ay B
podrian ser explicadas por las diferencias intrinsecas entre ellas causadas por ejemplo por
diferencias en el volumen de yema (Schwabl y Drummond en prep.) y en el contenido
hormonal de primero y segundo huevos (Schwabl y Drummond en prep., Dentressangle

com. pers.)
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Ontogenia de la agresion

La agresion fisica de las crias dominantes y subordinadas aumentd hasta un pico y después
disminuy0 y permanecio abajo. Ademas, la agresion fisica méaxima de la cria dominante fue
3.9 veces mayor que la agresion fisica maxima de la cria subordinada. Este patron apoya
nuestra hipétesis de que la agresion crece con la maduracion y con el entrenamiento como
ganador y decrece con el apaciguamiento.

El nivel bajo de agresion fisica de las crias al principio del desarrollo (5-9d) puede
deberse a la inmadurez ya que las crias tienen poca resistencia y coordinacion motora.
Conforme las crias van creciendo y adquiriendo mayor coordinacion pueden agredir mas a
sus hermanas. Ademas, el tiempo que las crias pasan despiertas y activas va aumentando
con la edad, lo que supone mayor oportunidad para interactuar y agredirse. Drummond et
al. (2003) reportaron que las crias subordinadas entre 7 y 18d de edad estuvieron despiertas
y activas durante 23% de las horas de luz y estuvieron despiertas junto con sus hermanas el
15% del tiempo. Las crias dominantes (por lo general, las crias A) maduran antes que sus
hermanas, por eso pueden agredirlas antes de ser atacadas. Asimismo, conforme las crias
subordinadas van madurando se asoman mas en el nido y estdn méas disponibles para ser
agredidas.

El aprendizaje de las crias juega un papel importante en el aumento de la agresion
fisica. Las crias van acumulando historias de encuentros con sus hermanas. Si las
agresiones de las crias A son exitosas (por ejemplo causando sumision), en futuros
encuentros agrediran a sus hermanas y se volveran mas agresivas (entrenandose para
ganar). Mientras tanto, las crias B tienen poca experiencia agrediendo exitosamente y en

cambio acumulan derrotas. En consecuencia su agresion aumenta menos. Este
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entrenamiento es consistente con lo que Drummond y Osorno (1992) encontraron: la
experiencia social temprana de las crias afecta fuertemente su futuro comportamiento ante
sus hermanas u otras crias de diferente tamafo.

Probablemente las crias A y las crias B poseen una tendencia congénita de agredir.
Sin embargo, el contexto social en el que se desarrollan es diferente y las oportunidades que
cada cria tiene son diferentes. Mientras las crias A tienen hermanas pequefias a las cuales
pueden agredir frecuentemente, las crias B reciben picotazos constantemente de sus
hermanas mas grandes y por lo tanto no tienen oportunidad de agredir a sus hermanas.

Si estas interpretaciones son correctas, el aumento en la agresion fisica de las crias
dominantes puede deberse a la maduracion y al contexto social que favorece el
entrenamiento como ganador. En cambio, el aumento de la agresion fisica en las crias
subordinadas puede deberse s6lo a la maduracion y es poco probable que su agresién
aumente porque estén aprendiendo a atacar dado que no han tenido experiencia haciéndolo
y, por lo tanto, no tienen un aprendizaje como ganadoras. Ademas, como las crias
subordinadas son agredidas frecuentemente es probable que su tendencia a agredir sea
reprimida.

La agresion de la cria dominante bajoé después de alcanzar un pico, y esta
disminucion sucedid después de que las crias subordinadas alcanzaron su nivel maximo de
sumision (apéndice C), lo que es consistente con nuestra segunda prediccion. La
disminucion de la agresion de la cria dominante la podemos observar en las curvas globales
a partir de de los 25d de edad (Fig. 1) y ocurri6 a partir de los 20d de edad en el estudio de

Drummond et al. (1986). La agresion de las crias subordinadas disminuy6 a menor edad (a
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los 20d de edad, Fig. 1), posiblemente porque recibieron mucha agresion la cual reprimid
su propia agresion.

La disminucion en el nivel de agresion fisica de la cria dominante podria deberse a
tres causas principalmente, que no son alternativas ni excluyentes: 1) al apaciguamiento de
la cria dominante por la creciente subordinacion de la otra cria, 2) al aumento en la
movilidad de las dos crias y 3) a la maduracién. La cria subordinada aprende a ser méas
sumisa y eventualmente agrede menos y posiblemente estos cambios provocan una
reduccion en la agresion de la cria dominante. Esta explicacion basada en el
apaciguamiento es apoyada por dos resultados: 1) en las curvas globales, las crias
subordinadas alcanzaron un nivel de sumision maximo de 87% entre los 15-19d de edad
(Fig. 2) y, ademas, redujeron sus agresiones fisicas a partir de los 20d (Fig. 1). 2) En las
nidadas individuales, las crias dominantes redujeron su agresion entre los 20 y 39d de edad
cuando las crias subordinadas habian alcanzado un nivel de sumision de 90%. Tal vez la
tendencia de la cria dominante a agredir hermanas no se modifica, pero la cria subordinada
emite menos estimulos que desencadenen esas conductas. Alternativamente, los cambios en
el agonismo de la cria subordinada podrian inducir una reduccién en la agresividad de la
cria dominante. O quizé la disminucién de la agresion de la cria dominante es una respuesta
a otras conductas, por ejemplo la cantidad de sumisién acumulada o el tiempo de
mantenimiento de la postura de sumisién.

El aumento en la movilidad de las crias es otra posible explicacién de la
disminucion de la agresion de las crias dominantes. Conforme la cria subordinada adquiere
mayor movilidad ya no esta tan disponible para ser agredida frecuentemente dado que esta

lejos de su hermano. Drummond y Garcia Chavelas (1989) encontraron que la velocidad
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locomotora de las crias aumenta rapidamente a partir de la tercera semana de vida, el
periodo cuando las crias dominantes del presente estudio comenzaron a disminuir su
agresion.

Finalmente, la disminucion de la agresion de las crias dominantes podria deberse a
la maduracion. Las crias podrian estar programadas para reducir su agresion después de

cierta edad, independientemente de las contingencias.

Ontogenia de la sumision

No se sabe con certeza que es lo que provoca que la sumisidad aumente con la edad. Tanto
las crias subordinadas como las dominantes aumentaron su sumisidad en respuesta a
agresiones fisicas y a gritos de amenaza con la edad (Figs. 2 y 5). Ademas, la sumisidad de
las dos categorias estuvo relacionada con la agresion fisica recibida (Fig.3). Esto apoya
nuestra prediccion y es consistente con nuestra hipétesis de que la sumisidad es producto de
la agresion recibida.

El nivel de sumisidad probablemente depende de la cantidad de agresion
acumulada, aunque no podemos descartar la posibilidad de que dependa de la cantidad de
agresion que las crias reciben actualmente. Esto sugiere que las agresiones recibidas son el
agente causal del aumento de la sumisién, es decir, que entre mas agresiones reciba una
cria, ésta se sometera mas a su hermana. Lo interesante es que esto sucede en crias
subordinadas y dominantes. Esto explicaria la premura de las crias a agredir a sus
hermanas, para llegar a ser las que dominen, garantizando poca resistencia de sus hermanas
en las siguientes semanas. Tal vez las crias A pocas veces llegan a ser muy sumisas, no

porque estén agrediendo mucho y estén aprendiendo a ser agresivas Sino porque pocas
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veces reciben suficiente agresion. Las crias B generalmente agreden a sus hermanas menos
de una vez por hora durante las primeras siete semanas de vida (Fig. 1), por lo tanto sus
hermanas no reciben suficiente agresion acumulada para inducir un nivel de sumision
elevado.

El nivel de sumisidad de las crias posiblemente aumente como resultado de la
maduracion. Esto explicaria el aumento de esta conducta en crias dominantes. Sin embargo,
esto no nos explica la diferencia entre los niveles maximos de sumision de las crias
dominantes y subordinadas (55% vs. 87%) ni la diferencia en la edad a la que sucede (30-
34d y 15-19d, crias dominantes y subordinadas, respectivamente; Fig. 2). Si el incremento
de la sumisidad s6lo fuera resultado de la maduracion, entonces las curvas de sumision de
las crias dominantes y subordinadas serian muy parecidas, pero no lo son. Posiblemente, el
nivel de sumisidad que alcanza una cria depende de la maduracion y de la experiencia de
las crias, 0 quiza solo se deba a la experiencia.

Se esperaria que las crias dominantes solo se dedicaran a agredir y no a someterse a
partir de los 15-20d de edad, una vez que establecieron la jerarquia en su nido. En cambio,
sorprende que también estas crias desarrollaran su sumision. Las crias dominantes, al
mismo tiempo que estan dominando y aprendiendo a ser agresivas, también estan
aprendiendo a ser sumisas. Posiblemente hay cierta independencia en los procesos de
aprendizaje de ganador y perdedor.

La sumisién de las crias subordinadas a agresiones fisicas se mantiene en el mismo
nivel elevado a partir de los 15d de edad, a pesar de que la agresion fisica recibida decrece
(Fig. 2). En cambio, su sumision a gritos de amenaza parece mantenerse en un nivel mas

bajo a partir de los 25d de edad (Fig. 5). Posiblemente, el mantenimiento de un nivel
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elevado de sumision de las crias subordinadas se deba a un entrenamiento como
perdedoras. Cuando las crias subordinadas estan siendo entrenadas como perdedoras emiten
respuestas de sumision en casi todos los encuentros agonisticos. Las crias dominantes
debieron emitir un nivel elevado de agresion para que las crias subordinadas alcanzaran un
nivel elevado de sumision. Una vez que las crias subordinadas alcanzaron un nivel elevado
de sumision, éste se pudo mantener con un nivel mas bajo de agresion.

Probablemente el aprendizaje como subordinadas se da de dos formas:
condicionamiento operante 'y condicionamiento clasico (Morris 1997). En el
condicionamiento operante, las crias subordinadas aprenden a adoptar una postura de
sumision ante las agresiones de sus hermanas dominantes y emiten esta conducta cada vez
mas porque en consecuencia disminuye la cantidad de golpes recibidos. La desaparicion de
las agresiones recibidas es el reforzador negativo que hace que la sumision aumente. En el
condicionamiento clésico, inicialmente las agresiones fisicas recibidas causan posturas de
sumision en las crias subordinadas. Luego, las crias subordinadas asocian las agresiones

fisicas con los gritos de amenaza y los gritos llegan a causar las posturas (Fig. 5).

Sustitucion de agresiones fisicas por amenazas

Es notorio que la tendencia en las dos crias era sustituir la agresion fisica por amenazas, es
decir, conforme van creciendo las crias amenazan méas a su hermano en lugar de agredirlo
fisicamente (Fig. 6). Proponemos tres explicaciones alternativas de mecanismos
conductuales por las cuales las crias sustituyen las agresiones fisicas por amenazas: el
proceso de maduracion, el aumento en la movilidad de las crias y, en el caso de las crias

dominantes, una respuesta a la creciente sumisién de sus hermanas.
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Posiblemente todas las crias estan programadas para aumentar la proporcion de sus
amenazas; es decir, tal vez la sustitucion de agresiones por amenazas s6lo sea cuestion de
maduracion (Fig. 6). Esto explicaria el hecho de que tanto las crias dominantes como las
subordinadas aumenten la proporcion de amenazas a través del tiempo. La movilidad de las
crias y la distancia entre las crias aumenta con la edad, y en consecuencia se vuelve
progresivamente mas factible agredir usando conductas que funcionen a distancia. La
capacidad motora de las crias es limitada durante las primeras cuatro semanas, y después
aumenta rapidamente (Drummond y Garcia-Chavelas, 1989). Cuando las crias estan en
diferentes partes del territorio, agredir fisicamente implica primero acercarse, pero agredir
con amenazas es factible a distancia. Otra explicacion de la sustitucion de las agresiones
fisicas por amenazas es que las crias dominantes podrian estar respondiendo a la creciente
sumision de sus hermanas (Fig. 5). Las crias dominantes pudieron reducir progresivamente
la proporcion de agresiones fisicas en respuesta a la proporcién de respuestas sumisas de las
crias subordinadas hacia los gritos. Esto apoya nuestras predicciones y es consistente con
nuestra hipétesis de que las agresiones fisicas se sustituyen por las amenazas conforme las
crias subordinadas aprenden a responder a las amenazas. Sin embargo, el caso de las crias
subordinadas podria ser diferente; tal vez las amenazas se favorecen cada vez mas porque
las crias dominantes reprimen violentamente sus agresiones fisicas.

Una explicacion funcional de la sustitucién de las agresiones fisicas por las
amenazas es el cambio en el costo energético relativo de las conductas agresivas.
Posiblemente con el aumento en la distancia entre las crias, las amenazas cada vez
impliquen menos costo que las agresiones fisicas porque no implican acercarse a la otra cria

0 experimentar impactos. Inicialmente las amenazas no son tan efectivas como las
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agresiones fisicas causando sumision, pero conforme las crias aprenden a responder

adecuadamente a ellas, las amenazas sustituyen a las agresiones fisicas.

Comparacion con nidadas de tres crias

En el presente estudio (2004) la agresion fisica de las crias A2 y A3 dirigida hacia las crias
B se desarroll6 de forma similar: en ambos casos aumentd hasta un maximo a los 20-24d y
luego disminuy6 (Fig. 9). En contraste, las crias A de nidadas de tres crias del estudio de
Valderrabano (2004) en la temporada 2002 alcanzaron su tasa maxima de agresion (13.7
agresiones/h) diez dias més tarde, a los 30-34d de edad. En el presente estudio, la agresién
fisica de las crias B2 y B3 se desarroll6 de manera parecida (Fig. 11). Sin embargo, las
crias B3 emitieron mas agresiones fisicas totales (a los demés miembros de la nidada
sumados) que las crias B2, como consecuencia de tener un hermano menor (Apéndice F).
Posiblemente la agresion fisica de A hacia B y de B hacia A son parecidas en nidadas de
dos y tres crias. En cambio, la agresion fisica total de las crias A y B es mayor en nidadas
de tres crias que en nidadas de dos crias (Valderrdbano 2004), porque en nidadas de tres
crias las conductas agonisticas son dirigidas a dos individuos, mientras que en nidadas de
dos crias sélo se dirigen a otro individuo.

El aumento en la agresién de las crias A2 y A3 del presente estudio puede deberse
tanto al proceso de maduracion como al entrenamiento como ganadores. Aunque no hay
una explicacion obvia, posiblemente las crias A de nidadas de tres crias en 2002 siguieron
aumentando su agresion durante otros diez dias por diferencias ecoldgicas entre los afios.
La disminucidn de la agresion de las crias A2 y A3 (en 2002 y 2004) puede deberse a 1)

una programacion de reducir la agresion a una edad especifica, 2) el aumento en la
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movilidad de las crias 0 3) una respuesta al nivel de sumision alcanzado por sus hermanas.
Las tres explicaciones podrian ser validas y la dltima es apoyada por tres resultados.
Primero, las nidadas individuales donde las crias dominantes redujeron su agresion después
de que las crias subordinadas alcanzaron un nivel de sumision de 90% (Apéndice C).
Segundo, las curvas globales de las nidadas de dos crias que muestran que las crias
subordinadas se volvieron muy sumisas cuando sus hermanas dominantes tenian entre 18-
22 de edad (considerando un intervalo de eclosion de tres dias) y que las crias dominantes
redujeron su agresion después de los 24d de edad (Figs. 1y 2). Y tercero, las curvas de
nidadas de tres crias de 2002 que muestran que las crias B fueron muy sumisas (89%)
cuando las crias A tenian entre 25-29d de edad y que las crias A redujeron su agresion
después de los 34d de edad (Valderrabano 2004). Por otro lado, el aumento moderado de la
agresion de las crias B2 y B3 puede deberse a la falta de reforzamiento mediante el
entrenamiento como ganadores asi como a la represion violenta de su agresion. Cuando las
crias B se someten a las agresiones de sus hermanas, pierden oportunidades para atacarlas.
Ademas, si las crias B atacan a sus hermanas son castigadas con mas agresiones, lo que
probablemente reprime su agresion.

El indice de sumisidn de las crias A2 y A3, en el presente estudio, alcanz6 un nivel
maximo similar pero a diferentes edades (47% a los 30-34d y 49% a los 25-29d,
respectivamente). Por otro lado, el indice de sumision de las crias B2 y B3 aument6 hasta
un nivel maximo mayor (89% a los 25-29d y 99% a los 20-24d, respectivamente) y se
mantuvo estable (Fig. 12). Los aumentos en la sumision en las crias A2 y A3y en las crias
B2 y B3 pueden ser, en parte, resultado del proceso de maduracion, pero no completamente

porque las crias A y las crias B alcanzaron diferentes niveles de sumision a distinta edad.
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La diferencia de edad puede deberse a que las crias A no son agredidas hasta que sus
hermanas tienen la resistencia y fuerza suficiente para hacerlo. En cambio las crias B son
agredidas frecuentemente desde dias después de su eclosion porque sus hermanas ya tienen
la resistencia y fuerza para agredir. EI mantenimiento del nivel elevado de sumision de las
crias B2 y B3 puede deberse a que una vez que alcanzaron un nivel elevado de sumision
mediante agresiones frecuentes, el nivel elevado puede ser mantenido con un nivel bajo de

agresiones.

Las estrategias de las dos crias

La eclosion asincrénica hace que cada cria se desarrolle en un contexto social diferente
dependiendo de las diferencias entre ellas en madurez y talla. En consecuencia difieren en
el entrenamiento que reciben como ganadoras o perdedoras, asi como en la cantidad de
alimento que reciben. Nuestros resultados sugieren que el entrenamiento como ganador y el
entrenamiento como perdedor son dos ejes del aprendizaje. Sin embargo, el desarrollo en
uno de los ejes posiblemente limita el desarrollo en el otro en alguna medida.

Las crias A empiezan a agredir a sus hermanas cuando éstas son muy pequefias.
Agredir tempranamente a una hermana permite que ésta acumule agresiones recibidas; asi
puede asegurarse que la cria subordinada sera la hermana y no la emisora. Una vez que la
hermana est& entrenada como perdedora y se somete a sus agresiones (fisicas y amenazas),
entonces reduce su agresion y mantiene una tasa de agresion baja para reafirmar su
dominancia. Ademas, responde a las agresiones con agresion intensificada (Drummond y
Osorno 1992). Y, en caso de que el alimento escasee, también aumenta su agresion

(Drummond y Garcia Chavelas 1989).
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Las crias B tienen buena probabilidad de sobrevivir cuando son crias subordinadas
(Drummond y Rodriguez en prep.), por esta razon pueden aceptar ese estatus dentro de la
relacion que tienen con sus hermanas. Las crias subordinadas evitan ser agredidas de varias
formas, como lo es someterse, huir o simplemente desplazarse para mantener una cierta
distancia del hermano. Otra forma es minimizando la expresion de su agresion. Sin
embargo, a pesar de recibir mucha agresion las crias subordinadas mantienen cierto nivel de
agresividad, posiblemente para detectar cuando el hermano se vuelve vulnerable y es
factible invertir el papel de subordinadas. En algunos casos, las crias subordinadas pueden
llegar a ser muy agresivas e incluso dominar a su hermana como sucede en las nidadas
peleadas e invertidas. Se ha visto que las inversiones de dominancia se logran a través de
agresion intensa durante varios dias y cambios frecuentes en la direccion de la dominancia

(Drummond et al. 1991).

En resumen, encontramos que la agresion de las crias dominantes aumenta con la
edad y decrece una vez que las crias subordinadas alcanzan su nivel maximo de sumision.
Ademas, es importante hacer notar que el nivel de sumision que las crias dominantes y
subordinadas alcanzaron dependi6 de la cantidad de agresiones que recibieron. Finalmente,
encontramos que la sumisidad de las crias ante los gritos de amenaza aumenta
progresivamente y conforme éstos se vuelven més eficaces para provocar sumision en las

crias subordinadas reemplazan a las agresiones fisicas de las crias dominantes.
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Tabla 1. Comparacién de la tasa de agresiones (X + ee) entre las crias dominantes y

subordinadas, a la edad de las crias dominantes.

Agresiones/h Prueba de Wilcoxon
Edad de la cria Dom—Sub Sub—Dom n T p
Dominante

5-9d 1456 £1.169  0.111 £ 0.06 11 0.00 0.043
10-14d 1.616 £0.307 0.318+0.179 21 6.00 <0.001
15-19d 4269+ 1.006 0.446+0.113 20 0.00 <0.001
20-24d 5497+1.972 1.204+0.566 35 48.00 <0.001
25-29d 3.121 £0.569  0.871 £0.524 38 44.00 <0.001
30-34d 2.685+0.647 0.499 +0.249 23 20.50 0.001
35-39d 1.607 +0.36 0.94 £ 0.402 18 35 0.05
40-44 d 1.603 £ 0.419 0.7 +£0.439 16 30.50 0.094
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Fig. 1. Desarrollo de la agresion fisica de crias dominantes (m) y subordinadas (0) en las primeras 7

s€manas.
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Apéndice A. Curvas conductuales de las crias A y B con asimetria tipica.

Nidadas con asimetria tipica.

A continuacion presentamos los analisis de las crias A y B al eliminar las nidadas con
dominancia peleada e invertida de las dos muestras sumadas (corto + largo periodo de
observacién). En estas nidadas la cria A fue la cria dominante y la B la subordinada.
Desarrollo de la agresion (picotazos y mordidas)

Cuando se eliminaron las nidadas con dominancia invertida y peleada de las dos muestras,
los resultados cambiaron poco: las curvas de agresion fisica de las crias A y B tuvieron
formas muy parecidas (Fig. I), las agresiones fisicas de la cria A cambiaron
significativamente a través del tiempo (Kruskal-Wallis: H = 20.21, g.1. = 7, p = 0.005), las
agresiones fisicas de la cria B no cambiaron significativamente (Kruskal-Wallis: H = 8.98,
gl. =7, p=0.254), y la agresion fisica maxima de la cria A (a 20-24d) fue 5.73 veces
mayor que la agresion fisica maxima de la cria B (a 15-19d; prueba de Mann-Whitney: U =
44.5,n=24,20,p<0.001).

Desarrollo de la sumisidn (causada por picotazos y mordidas)

Al eliminar las nidadas con dominancia peleada e invertida, la curva de sumisién de la cria
B quedd muy similar a la muestra completa, con el aumento acelerado de sumision entre los
5 y 19d de edad (Fig. II); la curva de la cria A sufrido modificaciones, pero el patron de
resultados no cambié sustancialmente (Fig. II). El indice de sumision de la cria A no
cambio6 significativamente entre los 15 y 29d de edad (Kruskal-Wallis: H=0.48, gl. =2, p
= 0.787), y la sumision de la cria B aumentd significativamente a través del tiempo

(Kruskal-Wallis: H = 41.53, g.1. = 7, p < 0.001). La sumisioén de las crias A alcanz6 un

63



maximo de aproximadamente 47% (a los 30-34d) y las crias B casi lo duplicaron
alcanzando un pico de 89% (a los 25-294d).

Relacion agresion recibida — sumisién

Cuando se eliminaron las nidadas donde la dominancia estuvo peleada, la forma de la curva
incluyendo los datos de las crias dominantes y subordinadas quedd muy parecida a la curva
trazada con la muestra total (r = 0.728, n = 15, p = 0.002), la correlacion para la cria
dominante fue marginalmente significativa (r = 0.746, n = 7, p = 0.054); la correlacion para
la cria subordinada no fue significativa (r = 0.195, n = 8, p = 0.644) por la falta de
representacion crias subordinadas poco agredidas, lo cual produjo una curva trunca.

Gritos de amenaza

Al eliminar las nidadas con dominancia peleada e invertida de las dos muestras, los
patrones de resultados de gritos y sumision a gritos cambiaron poco: las curvas de los gritos
de amenaza de las crias A y B tuvieron formas muy similares a la muestra completa (Fig.
IIT). Los gritos de la cria A cambiaron significativamente a través del tiempo (Kruskal-
Wallis: H=50.84, g.I. =7, p <0.001), los gritos de la cria B cambiaron significativamente
(Kruskal-Wallis: H=32.95, g.l. =7, p <0.001), y los gritos maximos de la cria A (a los 30-
34d) fueron 1.89 veces mayores que los gritos maximos de la cria B (a 15-19d; prueba de
Mann-Whitney: U = 71.0, n = 16, 20, p = 0.004). La curva de sumision causada por gritos
de amenaza de la cria B quedd muy similar al resultado con la muestra completa pero la
curva de la cria A sufri6 modificaciones, al igual que los resultados de algunas pruebas
(Fig. IV). El indice de sumision a gritos de amenaza de la cria A cambid significativamente
entre los 15 y 44d de edad (Kruskal-Wallis: H = 17.18, g.I. = 5, p = 0.004), y el indice de

sumision G de la cria B cambi6 significativamente a través del tiempo (Kruskal-Wallis: H
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=15.12, g1. =7, p = 0.035). El indice de sumision a gritos de la cria A alcanz6 un maximo
de 12% (a los 35-39d) y las crias B lo quintuplicaron alcanzando un pico de 62% (a los 40-
44d; prueba de Mann-Whitney: U=8.5,n=11,9, p=0.001).

Al eliminar las nidadas con dominancia peleada e invertida de las dos muestras, los
resultados cambiaron poco. Las agresiones fisicas fueron mas efectivas causando sumision
al comparar el indice de sumision promedio a agresiones fisicas versus el indice de
sumision promedio a gritos de amenaza entre los 5 y 44d de edad en ambas crias (cria A,
prueba de signos: n = 13, k = 1, p = 0.003; cria B, prueba de signos, n = 56, k = 8, p <
0.001). Al comparar el indice de sumision maximo a agresiones fisicas Vvs. el indice de
sumision maximo a gritos de amenaza, las agresiones resultaron mas efectivas para causar
sumisioén solamente en las crias B (cria A, sumision a agresiones: 47.2% a los 30-34d,
sumision a gritos: 11.2% a los 35-39d, prueba de Mann-Whitney: U =24.5,n=6, 11,p =
0.337; cria B, sumision a agresiones: 88.7% a los 25-29d, sumision a gritos: 62.2% a los

40-44d,U=41.0,n=24,9, p=0.005; Figs. Vy VI).
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n,B= 19 16 20 26 24 13 11 9

Agresiones fisicas/h (X £ e.e.)
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5 10 15 20 25 30 35 40 45
Edad (d) de cada cria

Fig. I. Desarrollo de la agresion fisica de crias A (m) y B (0) en las primeras 7 semanas,
cuando se eliminaron las nidadas con dominancia peleada e invertida.
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Fig. II. Indice de sumision causado por agresiones fisicas en A (m) y B (0) durante las primeras
semanas.
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Fig. III. Desarrollo de los gritos de amenaza de las crias A (m) y B (0) en las primeras 7 semanas.
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Fig. IV. Indice de sumision causado por gritos de amenaza en las crias A (m) y B (0) durante las

primeras semanas.
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Fig. V. Indice de sumision de las crias A causado por agresiones fisicas (m) y por gritos de amenaza
(0) durante las primeras semanas.
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Fig. V1. Indice de sumision de las crias B causado por agresiones fisicas (m) y por gritos de
amenaza (0) durante las primeras semanas.
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Apéndice B. Alimentacion y crecimiento de las crias dominantes y subordinadas.

El crecimiento y la alimentacion los comparamos entre las dos crias a la
misma edad. Para la alimentacién utilizamos las dos muestras sumadas

(corto + largo periodo de observacién) y para el crecimiento solamente

las nidadas de largo periodo de observacidn porque éstas se observaron en
promedio 18.61 + 1.14 d, lo que nos permiti6 tener un seguimiento del crecimiento de las
crias. Utilizamos las frecuencias de alimentaciones de la hembra y del macho sumadas
para cada cria de las dos muestras (corto + largo periodo de observacion). Solo se aplicaron
pruebas estadisticas a 4 de los 8 bloques de edad, elegidos arbitrariamente (5-9, 15-19, 25-
29 y 35-39 d) para evitar diferencias significativas debidas al azar. A la edad de 5-9d, la
crias dominantes fueron alimentadas 2.7 veces mas que las crias subordinadas (U de
Mann-Whitney: U = 30.5, n = 11, 21, p < 0.001), pero entre 10 y 44 dias las dos crias
fueron alimentadas con frecuencias parecidas (p > 0.34 en 3 pruebas de Mann-Whitney: 15-
19d, U =234.5, n = 20,28; 25-29d, U = 570, n = 38, 33; 35-39d, U = 145.5, n = 18, 17, Fig.
1). Cuando se analizaron las alimentaciones de la hembra y del macho por separado, los dos
sexos mostraron el mismo favoritismo hacia la cria dominante en (s6lo) la edad de 5-9 d,
pero la diferencia fue significativa solamente en el caso del macho (prueba de Mann-
Whitney: U=42.5,n=11, 21, p=0.003, Fig. 1).

Se aplicaron pruebas de muestras dependientes para comparar el peso y el tamafio
logrados por las dos crias de cada nidada. Las curvas de peso, pico y ulna a través del
tiempo de las crias dominantes y subordinadas se desarrollaron de forma muy similar (Fig.
i1), pero solo a la edad de 35-39d la ulna de la cria subordinada fue significativamente mas
grande (2.8%) que la de la cria dominante (ulna: t = -2.34, g.1. = 11, p = 0.039;peso: t = -

1.061, gl.=11,p=0.312; pico: t=-1.61, gl. =11, p=10.136).
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Fig. i. Alimentacion de las crias dominantes (¢) y subordinadas (¢) por parte de ambos padres y por

parte de la hembra y del macho durante las primeras semanas.
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Apéndice C. Agresiones fisicas de la cria dominante e indice de sumisién de la cria
subordinada.

Cuando se inspeccionaron las curvas individuales de las 13 nidadas de largo periodo de
observacidn, se encontr6 que la agresion de las crias dominantes disminuy6 después de que
las crias subordinadas alcanzaron un nivel elevado de sumisién. En 12 de 13 nidadas las
crias subordinadas alcanzaron un nivel de sumision mayor a 90%, y en 9 de esas 12
nidadas la agresiéon de la cria dominante disminuydé 50% o mas y aparentemente se
mantuvo en niveles bajos. La reduccion de la agresion ocurrid a los 12 £ 1.9d (5-20d)
después de que las crias alcanzaron un nivel de sumision de 90% cuando las crias

dominantes tenian 29 + 2.1d de edad (20-39d).
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Apéndice D. Correlacion entre agresiones fisicas recibidas y sumision.

Al considerar crias dominantes y subordinadas simultdneamente hubo una correlacion
fuerte y altamente significativa entre tasa de agresion fisica recibida durante los 15 y 44d de
edad y el indice de sumision durante los 15 y 44d de edad (r =0.641, n =25, p=0.001, Fig.
a). Dicha correlacion era evidente tanto para las crias dominantes como para las crias
subordinadas por separado, pero fue significativa solo para las crias dominantes
(dominantes: r = 0.704, n = 12, p = 0.011; subordinadas: r = 0.358, n = 13, p = 0.230, Fig.
a)

Cuando se busco una relacion entre las agresiones recibidas durantes los primeros
29d de edad y la sumision emitida entre los 30 y 39d de edad, no se encontré una
correlacion significativa entre estas dos variables cuando se consideraron las crias
dominantes y subordinadas simultdneamente y ni cuando se consideraron las crias
dominantes y subordinadas por separado (r = 0.355, n = 23, p = 0.097; dominantes: r =

0.343,n=11, p=10.301; subordinadas: r =0.190, n = 12, p = 0.554, Fig. b).

74



1.0 e
() ]
o) *o O %
| = *
O ° o
0.5 *
e 3
0
Enr
0=
§ *
1.
v ¥
_gm—
-
= g
L ]
024 ®
{1 *
®
D'D_’ T T T I T T T
0 1 2 3 4 5 G 7

Agresiones fisicas recibidas’h

Fig. a. Correlacion entre agresion fisica recibida e indice de sumision entre 15-44d de edad en 12
crias dominantes (®) y 13 crias subordinadas (o). Los asteriscos indican nidadas donde la
dominancia estuvo peleada.

1.0 0 0
5
* O
;;n.a—
[xa] =
H *
£ 06+ ©
5 i
B
£
= 0.4 »*
2 |e
[=E]
o
So2
™
1 ¥
- I ! I ! | ! | ! | ! 1 ! |
0 2 4 6 8 10 12

Agresiones fisicas recibidas’h hasta los 29d

Fig. b. Correlacion entre agresion fisica recibida durante los primeros 29d de edad e indice de
sumision entre los 30 y 39d de edad en 11 crias dominantes (®) y 12 crias subordinadas (©).Los
asteriscos indican nidadas donde la dominancia estuvo peleada.



Apéndice E. Relacion entre indice de sumisién a amenazas y proporcion de agresiones
que fueron gritos.

La inspeccion de nidadas individuales no reveld una relacion positiva entre el indice de
sumision a amenazas de las crias subordinadas y la proporcion de agresiones que fueron
gritos de las crias dominantes. Cuando se graficaron los promedios de cada bloque de edad
de 5 dias de cada nidada, s6lo se encontrd una correlacion positiva en 5 de las 13 nidadas

de largo periodo de observacion.
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Apéndice F. Agresion fisica total de las crias B de nidadas de dos y tres crias.

n,B2 = 19 16 20 26 24
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Desarrollo de la agresion fisica de las crias B de nidadas de dos crias (=) dirigida hacia la cria A y
de las crias B de nidadas de tres crias (i) dirigida hacia las crias A y C.
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