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RESUMEN

En el bobo de patas azules Sula nebouxii, existe eleccion femenina basada en el color de
las patas de los machos, un caracter sexual dindmico dependiente de carotenos. Los
machos en buena condicion presentan colores de patas con reflectancias altas en
longitudes de onda verdes (460-620 nm). En estas mismas longitudes de onda, los bobos
de patas azules tienen una sensibilidad visual maxima y presentan la mayor variacion
inter-individual. En el presente estudio evaluamos la hipdtesis de que las hembras
prefieren a los machos con mayor reflectancia en longitudes de onda verdes del color de
sus patas. Para ello manipulamos el color de las patas de un grupo de machos con un
tratamiento que exageraba los picos verdes de reflectancia, y lo comparamos con un
grupo control para determinar el efecto de la manipulacién sobre la respuesta de las
hembras en cortejo y tamaifio y fecha de puesta. No encontramos diferencias
significativas entre tratamientos en ninguna de las variables, y tampoco una relacion
entre ellas y las variables de color analizadas. La tasa de cortejo de los machos se
relaciond con la tasa de cortejo de las hembras. En las parejas controles encontramos
que los machos que mantuvieron tasas de cortejo mayores desplegaron patas con menor
reflectancia en longitudes de onda verdes, y recibieron menos cortejo de sus parejas. Lo

anterior sugiere un compromiso entre dos sefales sexuales dindmicas.



INTRODUCCION

La seleccion sexual es un tema que fue discutido desde que Darwin escribid, en 1859,
El origen de las especies, y que después abordd mdas extensivamente en La
descendencia del hombre y la seleccion en relacion al sexo, en 1871. Darwin se
preguntaba por qué en un gran nimero de especies los sexos difieren, y por qué el
macho es, generalmente, el sexo con fenotipo mas elaborado. Desde entonces, se han
propuesto dos mecanismos responsables de la evolucion de los ornamentos sexuales
elaborados o caracteres sexuales secundarios, presentes, principalmente, en los machos.
El primero es la competencia entre machos, que ha llevado al desarrollo de caracteres
apropiados para el combate por recursos o por parejas. El segundo mecanismo es la
eleccion de pareja, que se refiere a la preferencia por individuos mejor ornamentados
(revisado en Andersson, 1994). Los colores brillantes de las aves, principalmente de los
machos, se han propuesto como ejemplos recurrentes de eleccion femenina, la cual ha

llevado a la exageracion de estos caracteres (Andersson, 1994; Hill, 1990).

Al escoger a sus parejas, las hembras estarian eligiendo a los machos ya sea para
obtener beneficios directos, como mayor acceso a recursos O menor propension a
enfermedades (Kirkpatrick y Ryan, 1991) o indirectos, como mejores genes para sus
descendientes (Hamilton y Zuk, 1982; Kodric-Brown y Brown, 1984; Torres y Velando,
2003; Zahavy, 1975). Por ejemplo, en el cerniculo europeo (Falco tinnunculus), una
especie de ave en la que el alimento para las hembras y las crias es provisto mayormente
por los machos, las hembras prefieren aparearse con aquellos machos que reflejan,
mediante plumajes mas brillantes, una mejor habilidad para cazar (Palokangas et al,
1994). En el mirlo (Turdus merula), los machos preferidos por las hembras tienen una
mejor respuesta inmune, y la reflejan en picos de colores mas llamativos (Faivre ef al,
2003). En el pavorreal (Pavo cristatus), los descendientes de machos con colas mas
elaboradas tienen mayor probabilidad de supervivencia (Petrie, 1994). Adicionalmente,
la supervivencia de las crias del carricero tordal (Acrocephalus arundinaceus) esté
positivamente relacionada al repertorio de vocalizacion de sus padres (Hasselquist et al,

1996).

Se han propuesto varias hipodtesis para explicar la evolucion de la eleccion femenina

(Revisado en Andersson, 1994). En 1930, Fisher propuso que cuando ocurre variacion
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en un caracter masculino que le confiere al macho ciertas ventajas en la supervivencia,
las hembras que tengan una preferencia genética por ese caracter tendran descendientes
con la misma ventaja de supervivencia que el macho y con genes para la preferencia
femenina por dicho caracter. EI macho tendra entonces, gracias a dicho caracter, ademas
de ventajas en la supervivencia, un mayor éxito reproductivo. Aquellas hembras
apareadas con machos atractivos (aunque no necesariamente superiores en otros
componentes de adecuacion) adquirirdn una ventaja neta de adecuacion, pues tendran
descendientes que habran adquirido el atractivo de sus padres. Segin esta hipdtesis, la
evolucion de un caracter masculino y la de la preferencia de las hembras por dicho
carcter sera simultanea, y este proceso de coevolucion llevara a expresiones cada vez
mas extremas del cardcter y la preferencia, en un proceso desbocado. Este proceso de
seleccion desbocada podria provocar que dicho cardcter se vuelva desventajoso para el
macho (en términos de supervivencia), y, por ende, la preferencia femenina por el
caracter también se volveria desventajosa, pues los descendientes de dicha hembra
tendrian una menor capacidad de supervivencia; en consecuencia el caracter

desapareceria gradualmente.

Otra de las hipdtesis que explica la evolucion de la eleccion femenina es la seleccion
por buenos genes (Zahavy, 1975; Hamilton y Zuk, 1982). Esta hipotesis sugiere que los
machos difieren en su condicidn y viabilidad, y que estas caracteristicas son heredables
y pueden ser evaluadas por las hembras mediante la expresion de ornamentos
exagerados o caracteres sexuales secundarios (Hamilton y Zuk, 1982; Andersson 1994).
Un macho poseedor de caracteres sexuales secundarios elaborados tiene alguna
desventaja de supervivencia provocada por la posesion de dicho caracter, pero, a pesar
de ella, ha logrado sobrevivir. Un macho bien ornamentado estard reflejando, entonces,

su calidad genética, y este es el motivo por el que serd preferido por las hembras.

El grado de ornamentacion de un macho podria ser utilizado por las hembras como
indicador de resistencia a paréasitos (Moller er al., 1996), capacidad reproductiva
(Palokangas et al., 1994; Velando et al., 2005) y eficiencia en el cuidado parental
(Massaro, 2003; Sundberg y Larsson, 1994). Debido a que la capacidad de un macho de
portar ornamentos costosos tiene una base genética, los descendientes de dicho macho
tendrian mayores probabilidades de tenerla también, de modo que las hembras

preferirian aparearse con ellos antes que con los portadores de ornamentos menos
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desarrollados, pues obtendrian de estos Ultimos menos beneficios indirectos. A los
caracteres sexuales secundarios que reflejan genuinamente la condicién de un macho se

les llama caracteres honestos.

Existen varios estudios que sugieren que algunos de los ornamentos sexuales sefialan la
calidad del macho que los posee (Zuk et al., 1990; Keyser y Hill, 1999; Moller y
Pomiankowsky, 1993; Kodric-Brown y Brown, 1984). Existen caracteres honestos que
pueden comprometer la supervivencia de un individuo (Macias Garcia et al. 1994), sin
embargo, no todos los caracteres honestos representan una desventaja en la
supervivencia (Kodric-Brown y Brown, 1984), por lo que podrian ser fisherianos

(Mgller y Pomiankowsky, 1993).

Dentro de los caracteres honestos mas estudiados estan aquéllos producidos por
carotenos. Estos pigmentos son los responsables de coloraciones amarillas, naranjas y
rojas en los peces (Kodric-Brown, 1989), y de los mismos colores del plumaje (Hill,
1990; Hill, 1992) y algunos integumentos de las aves ( Velando et al 2006, Negro et al.,
1998). Al afectar la coloracion, los carotenos afectan, en algunos casos, las preferencias

femeninas (Hill, 1990; Lozano, 1994).

Los carotenos son compuestos hidrocarbonados, insolubles en agua, que los animales
obtienen de la dieta, ya que no pueden producirlos de novo. Se encuentran
principalmente en algas y plantas que los sintetizan, por lo que los animales herbivoros
tienen un mayor acceso a ellos que los carnivoros, quienes deben obtenerlos de sus
presas, particularmente del higado, las gonadas, la epidermis y el exoesqueleto (revisado
en Olson y Owens, 1998). Puesto que son escasos en la naturaleza, los carotenos son
elementos costosos que, ademds de intervenir en la pigmentacion sexual (Faivre et al,
2003; Hill, 1992; Kodric-Brown, 1989), funcionan como antioxidantes absorbiendo
radicales libres (Bendich, 1993; Olson, 1993), intervienen en la respuesta inmune
(Olson y Owens, 1998; Faivre et al., 2003; Horak et al., 2001) y tal vez en la
produccion de hormonas esteroideas (Bendich, 1993). Se ha sugerido que los carotenos
podrian ser costosos también debido a su posible toxicidad (Zahavy y Zahavy, 1997);
asi, s6lo los individuos saludables podrian mostrarse atractivos para sus posibles
parejas. Los individuos que tuvieran una mayor pigmentacion provocada por carotenos

estarian, pues, reflejando una buena condicion (Blount, 2004).
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En las aves, las hembras parecen basar su eleccion de pareja tanto en caracteres sexuales
estaticos como en caracteres dinamicos (e.g. cortejo, integumentos; Zuk et al., 1990;
Zuk et al., 1992). Los caracteres estaticos como el color del plumaje, son poco sensibles
a los cambios ambientales aleatorios que podrian afectar su expresion, por lo que
reflejan la calidad del macho al momento de la muda y rara vez al momento de la
eleccion de pareja. Se ha observado que este tipo de caracteres son utilizados por las
hembras en la eleccion de pareja en varias especies (de Lope y Moller, 2003; Keyser y
Hill, 1999; Hill, 1990; Palokangas et al., 1994). Los caracteres sexuales dinamicos, por
su parte, reflejan la condicion actual de un macho, pues varian de acuerdo al estado
nutricional y de salud del macho portador (Folstad y Karter, 1992; Lozano, 1994; Negro
et al. 1998; Zuk et al. 1990; Zuk et al. 1992).

Se ha analizado el papel de los caracteres dinamicos en la eleccion femenina de varias
especies de aves. El color de las barbas en el gallo silvestre (Gallus gallus; Zuk et al.
1992), el color del pico en el pato nortetio (Anas platyrhinchos; Omland 1996) y la
alcuela oscura (4ethia pusilla; Jones y Montgomerie, 1992) y el nimero de carunculas
en el guajolote (Melagris gallopavo; Buchholz 1995) son ejemplos de caracteres
dindmicos evaluados por las hembras en la eleccion de pareja. En especies monogamas,
los caracteres dinamicos podrian, ademas de intervenir en la eleccidon de pareja, hacerlo
en el mantenimiento de la misma, pues la hembra podria evaluar continuamente la
condicién de su macho (Torres y Velando, 2003) y, de acuerdo a esto, ajustar su

inversion reproductiva (Velando et al, 2006).

En algunas aves se ha observado que las hembras apareadas con machos preferidos
ponen huevos mdas grandes (Cunningham y Russell, 2000; Petrie y Williams, 1993;
Bolton, 1991) y que esto se refleja en descendientes de mejor condicion y con mejor
capacidad de supervivencia (Anderson, 2001; Hasselquist et al., 1996; Sheldon, et al.,
1997; Velando et al., 2005). Se ha observado también que en los huevos provenientes
de machos atractivos hay una mayor concentracién de testosterona, lo que permite al
pollo crecer mas rapidamente, solicitar mds alimento y ser més propenso a ser
dominante (Gil er al., 1999). Estas evidencias parecen indicar que la hembra esta

definiendo cuantos recursos asignara a la puesta en funcion del atractivo de su macho.



En algunas especies de aves, el atractivo de un macho podria afectar tanto la eleccion de
la pareja social como la eleccion extrapareja (Johnsen ef al., 1998; Moller y Birkhead,
1994). Un macho portador de ornamentos desarrollados tendra entonces un mayor éxito
reproductivo, y podria tener descendientes con varias hembras en la misma temporada
reproductiva. Las hembras, por su parte, podran ser fertilizadas por machos mas
atractivos que su pareja social. En el presente estudio evaluamos el efecto de la
variacién experimental de un caracter honesto y altamente dinamico de los machos del
bobo de patas azules, Sula nebouxii, sobre la respuesta de cortejo de las hembras

después de la formacion de la pareja.

El bobo de patas azules es un ave marina de larga vida, socialmente monogama, en la
que son comunes las copulas extrapareja (Osorio-Beristain y Drummond, 1998). En esta
especie, tanto machos como hembras intervienen en el cuidado parental, por lo que
ambos cortejan y eligen a la pareja (Espinosa 2004; Guerra y Drummond, 1995; Nelson,
1978). Las hembras ponen normalmente dos huevos en cada temporada reproductiva

(Nelson, 1978).

En el bobo de patas azules, el color de las patas durante el cortejo es un caracter
dimorfico: comparados con las hembras, los machos tienen las patas mas brillantes y
con mayores proporciones de verde y amarillo (Espinosa, 2004). El color de las patas en
esta especie es una sefal altamente dinamica, que cambia rapidamente de acuerdo a la
condicién nutricional. Los individuos bien alimentados tienen un color azul-turquesa
brillante en sus patas, mientras que aquéllos en baja condiciéon nutricional tienen las

patas de color azul opaco (Velando et al., 2006).

Se ha observado que las hembras prefieren a los machos con patas de color azul-
turquesa brillante, sobre aquéllos de patas de color azul opaco (Torres y Velando, 2003,
Velando et al., 2006). Existe un estudio (Torres y Velando, 2003) que muestra que al
manipular experimentalmente el color de las patas de los machos de Sula nebouxii para
que tengan un color azul opaco, simulando condiciones de deficiencia nutricional, las

hembras responden menos al cortejo de los machos.

Durante el cortejo tipico de esta especie, las patas son desplegadas principalmente por

los machos en dos conductas evidentes: en la primera, los machos aterrizan en sus
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territorios con las membranas de las patas totalmente extendidas de forma paralela a su
cuerpo, permitiendo aparentemente un alto contraste visual entre el azul de las patas y el
plumaje blanco del pecho (Nelson, 1978). Esta conducta va seguida regularmente de
otra conducta de exhibicion de las patas (paseos), en la que el macho se para frente a su
hembra y, con el cuello estirado y el pico apuntando hacia arriba, levanta
alternadamente ambas patas, provocando el mismo contraste con el plumaje blanco del

pecho que en la conducta anterior (Nelson, 1978).

A pesar de que existen datos de que en tegumentos como las patas, los colores UV, azul
y verde son producidos por el acomodo de las fibras de coldgeno de la dermis (Prum y
Torres, 2003), se ha encontrado recientemente que existen pigmentos carotenoides en
las patas del bobo de patas azules, y que el color turquesa de las patas es producido por

la combinacion del azul estructural y el amarillo de los carotenos (Velando ef al., 2006).

La curva de reflectancia del color de las patas de los machos de Sula nebouxii en cortejo
tiene dos picos: el mayor de ellos se encuentra en longitudes de onda cercanas al verde-
amarillo. En estas mismas longitudes de onda se presenta el mayor rango de variacion
interindividual (R. Torres, datos no publicados). Mediante un experimento en el que se
midié el movimiento de los ojos y la cabeza de un grupo de bobos de patas azules como
respuesta a estimulos luminosos de distintas longitudes de onda, se demostré que el
rango de mayor responsividad visual para esta especie esta también en longitudes de
onda verdes-amarillas (Reed, 1987), lo que sugiere que en este rango los bobos

detectaran con mayor eficiencia las variaciones de color.

El segundo pico de reflectancia del color de las patas del bobo de patas azules se
observa en longitudes de onda ultravioletas. Existen estudios descriptivos y
experimentales que muestran que en algunas aves la coloracion en el UV es una
caracteristica sexual. Por ejemplo, Johnsen y colaboradores (1998) redujeron el
atractivo de los machos del pechiazul (Luscinia svecica), un ave monogama,
bloqueando la reflectancia en las longitudes de onda ultravioletas de las plumas de la
garganta, un cardcter sexual secundario tipico de esta especie. En el azulejo (Guiraca
caerulea), las plumas ornamentales de los machos tienen reflectancias méximas en
longitudes de onda ultravioletas y son, en parte, dependientes de la condicion (Keyser y

Hill, 1999). Adicionalmente, se conoce la capacidad de los bobos de patas azules de
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detectar radiaciones en longitudes de onda ultravioletas, por lo que esta parte del color

podria intervenir en la evaluacién femenina de la pareja.

Al presentar carotenos, las patas del bobo de patas azules podrian estar reflejando
honestamente la calidad del macho, y las hembras estarian prefiriendo a los machos con
mayores proporciones de verde y amarillo en sus patas. Podria pensarse, entonces, que
mientras mas proporcion de verde y amarillo tenga el color de las patas de un individuo,
mejor sera su capacidad de obtener alimentos ricos en carotenos. Solamente los
individuos con buena condicidon nutricional y acceso a carotenos serian, entonces,

capaces de desplegar una coloracion brillante.

Al ser una especie de larga vida, las hembras deberian optimizar su inversion
reproductiva, ajustando su conducta permanentemente, incluso después de la formacion
de la pareja, evaluando regularmente la calidad actual de su macho, (Chase, 1980;
Winkler, 1987). En un experimento reciente (Velando et al., 2006) en el que el color de
las patas de algunos machos fue modificado para simular condiciones de deficiencia
nutricional después de la puesta del primer huevo, las hembras redujeron su inversion
en volumen al poner el segundo, lo que presumiblemente facilitaria la reduccion de la
nidada (D’Alba, 2000), y ajustaria su inversion reproductiva de acuerdo al color de
patas del macho. Este experimento sugiere que las hembras pueden ajustar rapidamente
su inversion reproductiva utilizando la expresion de un caracter sexual secundario

honesto altamente dindmico.

Debido a que los machos atractivos parecen ser mejores proveedores de alimento para
las crias (Velando et al., 2005), la adecuacion de las hembras podria verse afectada por
la inversion parental del macho (Velando y Alonso-Alvarez, 2003). Si el color de las
patas estd reflejando continuamente la capacidad de forrajeo de un macho, una
reduccion en el color significaria una reduccion en la condicion del macho vy,
consecuentemente, una menor habilidad para aportar cuidado parental (Velando et al.,

2005) y/o una baja calidad genética (Hamilton y Zuk, 1982).

Los estudios realizados para determinar la preferencia femenina por el color de las patas
de los machos del bobo de patas azules han concluido que dicho caracter ha

evolucionado por seleccion sexual, sin embargo, se desconoce hasta ahora si la
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preferencia de las hembras por el estado turquesa brillante de este caracter honesto se
basa en la region verde-amarilla de la curva de reflectancia. En el presente estudio
modificamos experimentalmente el color de las patas de machos en parejas establecidas,
con un tratamiento que exageraba el pico de reflectancia en longitudes de onda verdes-
amarillas, y registramos las conductas de cortejo de las hembras luego de la
manipulacion para determinar el efecto de dicho color sobre la conducta de cortejo de
las hembras y el tamafio y la fecha de puesta. Este es el primer experimento en el que se

usa una manipulacidon experimental que intenta aumentar el atractivo de los machos.

HIPOTESIS

Los machos del grupo experimental, cuyo color de patas se modificara para mostrar
reflectancias mayores en longitudes verdes-amarillas, resultaran mas atractivos para las
hembras que los machos del grupo control. Los indicadores de que los machos
experimentales son mas atractivos seran que (1) obtendran mayor respuesta de cortejo
de sus parejas sociales, (2) recibiran mayor cortejo extrapareja, (3) conseguiran mas
copulas intra- y extrapareja, (4) adelantaran la fecha de puesta, y (5) tendran puestas

mas grandes que los machos del grupo control.



METODOLOGIA

El estudio se llevd a cabo en la colonia de bobos de patas azules de la Isla Isabel,
Nayarit, México, de enero a marzo de 2005. Los machos de 69 parejas fueron
capturados durante la noche utilizando la técnica de lampareo (Torres y Velando, 2003),
y asignados aleatoriamente, 35 de ellos al grupo control y los 34 restantes al grupo
experimental. Cada individuo capturado fue marcado con un anillo metalico numerado
en la pata izquierda y un ntimero en el pecho escrito con un marcador negro indeleble
para facilitar su identificacion durante las horas de observacion conductual. Se
considerd que un macho tenia pareja si una hembra perchaba junto a ¢l al momento de
la captura. Para evitar perturbacion, la hembra que perchaba junto al macho capturado
no fue capturada. Al momento de las observaciones se consideré como pareja de un
macho focal a la hembra que le respondi6 cortejando y permanecio en la zona de cortejo

por al menos una hora.

Las capturas fueron hechas durante cinco noches, con una diferencia de 13 dias entre la
primera y la ultima, procurando hacerlas en areas pequefias para maximizar el nimero
de parejas observadas cada dia por cada observador. De cada macho capturado se midi6
la longitud de la ulna izquierda (= 1mm). No se encontraron diferencias en la longitud
de la ulna entre los machos asignados al grupo control y al experimental (ANOVA

F,7=0.044, p=0.835, N=29).

Manipulacion experimental del color de las patas

Para modificar el atractivo de los machos se manipul6 el color de sus patas. La noche de
la captura, las patas de los machos experimentales fueron pintadas utilizando un
magquillaje formado por una base blanca no tdxica (Laukrom) mezclada con petrolato
(Vaseline) y pigmentos dispersos en ella. Dicho maquillaje fue aplicado
homogéneamente en la parte dorsal de las membranas interdigitales de ambas patas. La
misma parte de las patas de los machos del grupo control fue untada con vaselina para
simular en los individuos controles la manipulacién en el tratamiento experimental.
Antes y después de la manipulacion, se midio el color de las patas utilizando un
espectrofotometro (MINOLTA CD2600). De cada macho se tomaron tres medidas de

color en tres puntos distintos de las membranas interdigitales media y externa de la pata
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izquierda y se calcul6 el promedio de estas medidas (Fig. 1). De aqui en adelante, las
medidas de color tomadas antes de aplicar el tratamiento se llamaran iniciales y las

medidas tomadas después de aplicarlo se llamaran finales.

Para evaluar la duracion del tratamiento experimental aplicado en las patas se llevo a
cabo una prueba piloto en un macho en cortejo al que se le aplicé el maquillaje en una
pata. Dicho macho se recaptur6 24 horas después. El tratamiento experimental aumento,
respecto al color original, 62.48% el pico maximo de reflectancia en la region de los
verdes de la pata de dicho macho, y un dia después, al momento de la recaptura, se
mantuvo un aumento del 10.40%. No se realizaron pruebas de duracion del tratamiento
control, pero la vaselina es insoluble en agua, por lo que se espera que su efecto en el

color de patas se hubiera mantenido durante las observaciones, al menos parcialmente.

Observaciones conductuales

Dado que los registros de conducta fueron realizados por cuatro observadores, se
hicieron pruebas de confiabilidad previas a las observaciones conductuales consideradas
en los andlisis. Se considerd que los registros de conducta fueron suficientemente
confiables una vez que el indice de concordancia (Numero de acuerdos entre
observadores/Numero total de registros, Martin & Bateson, 1993) super6 el 95%. Para
lograr dicha concordancia, se requirieron 20 horas de observacion y registro de

conducta.

Las observaciones conductuales se realizaron al dia siguiente de la captura, de las 06:20
alas 11:00 horas y de las 15:00 a las 18:00 horas, periodo de mayor actividad de cortejo
de la poblacion de bobos estudiada (Torres y Velando, 2003). Cada observador registro
simultaneamente las conductas de cortejo de una a cinco parejas desde una caseta que
escondia al observador de la vista de las parejas observadas. En total fueron observadas
20 parejas del grupo control y 21 del grupo experimental. De las parejas observadas,
solo se consideraron para los analisis de cortejo aquellas que fueron observadas juntas
en la zona de cortejo al menos una hora (15 en el grupo control y 15 en el grupo

experimental).
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Se hicieron observaciones continuas de las parejas focales en las que se registraron tres
conductas tipicas del cortejo de esta especie: “sky pointings”, en los que el bobo levanta
el pico apuntando hacia arriba, abriendo las alas completamente y emitiendo un sonido
caracteristico dirigido al otro miembro de la pareja; “paseos”, considerados cuando un
individuo levantaba el pico a un nivel mas alto que el de su cabeza y levantaba las patas
alternadamente por tres o mas veces; y “nidos”, en los que uno de los individuos
levantaba cualquier objeto del suelo con su pico por encima del nivel de su cabeza y lo
mostraba al individuo del otro sexo (descripcion detallada en Nelson, 1978). Ademas, se
registraron cOpulas e intentos de copula, considerando las primeras cuando las cloacas
del macho y la hembra entraban en contacto, o cuando el macho se posaba sobre la
hembra y realizaba movimientos tipicos de la copula (Osorio-Beristain y Drummond,
1998), y las segundas cuando el macho intentaba montarse en la hembra y no lograba la
copula. En todas estas conductas se registrd si eran intra o extrapareja, registrando
ademas las conductas extrapareja realizadas por una hembra hacia un macho focal.
Ademas se hicieron barridos cada 10 minutos en los cuales se registrd la presencia o

ausencia de ambos miembros de las parejas focales.

La mayoria de los despliegues de cortejo realizados por las parejas focales ocurrieron
durante la manana, antes de que los bobos salieran a pescar (observacion personal), por
lo que el efecto de ambos tratamientos en el color de las patas deberia persistir al
momento de las observaciones. Es probable que al momento de las observaciones de la
tarde dicho efecto hubiera disminuido significativamente, mas no tenemos registros de

la magnitud de dicha disminucion.

Seguimiento de la puesta

Una vez que se completaron los registros de conducta, cada dos dias se monitorearon las
parejas focales para determinar el tamafio y la fecha de puesta de cada huevo. El dia de
puesta del segundo huevo (+ 1 dia), se midi6 el ancho y largo méximo de ambos huevos
con un vernier (£ 0.lmm) para calcular posteriormente su volumen mediante la
ecuacion V=0.51*[largo maximo]*[ancho méximo]* (Hoyt, 1979). El volumen total de
la puesta se calculdé sumando los volumenes de ambos huevos (no se registré6 ninguna

puesta de tres huevos). Dado que algunos de los nidos se perdieron antes de completarse
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la puesta, no se pudieron tomar los datos de volumen del primer huevo en 2 parejas del
grupo control y 1 del grupo experimental que si lo pusieron, por lo que en estos nidos
solo se tienen registros de la fecha de puesta del primer huevo. Debido a que en el afio
2005 la colonia de bobos de patas azules en la Isla Isabel fue afectada por el fenomeno
climatico de El Nifo, la mayoria de las parejas focales en este estudio no lograron
establecer una puesta; solo se tiene el registro de puesta completo de 8 de las parejas

manipuladas, 3 del grupo control y 5 del grupo experimental.

Analisis

Para los andlisis que incluyeron el color de las patas se calcularon dos indices de color
en tres regiones de la curva de reflectancia: la region UV (360 a 400 nm) que
comprende longitudes de onda ultravioletas; la region verde (460 a 620 nm) que
comprende longitudes de onda verdes y amarillas; y la region roja (630 y 740 nm). Se
dividi6 la curva de color en estas tres regiones debido a que el objetivo de este trabajo
es evaluar el efecto en el cortejo de la hembra de un aumento en reflectancia en la
region de los verdes, que parece estar relacionada en parte con la disponibilidad de
pigmentos carotenoides y presenta la mayor variacion en condiciones naturales
(Velando et al., 2006). Adicionalmente, estd bien documentado que en varias especies
de aves la reflectancia en el UV puede ser una caracteristica bajo seleccion sexual
(Johnsen et al., 1998; Keyser y Hill, 1999). Los indices de color calculados en cada
region de espectro fueron los picos maximos de reflectancia y los croma (suma de los
porcentajes de reflectancia en cada region dividida entre la suma total de los porcentajes

de reflectancia; Hill ez al., 2005).

El color de las patas de los machos controles y experimentales antes de la manipulacién
no fue significativamente diferente ni en los picos ni en los croma (Tabla 1). Como se
esperaba, la aplicacion del maquillaje sobre las patas de los machos experimentales
aumento el promedio de los picos de reflectancia en los verdes (16.6%), aunque también
aumento los picos en el UV (8.28%) y en los rojos (11.17%) (Fig. 1; Tabla 1). Sin
embargo, contrario a lo esperado, los machos experimentales tuvieron un croma verde
(1.92%) y un croma UV (28.57%) menor que los machos controles (Tabla 1). Es decir,
que comparados a los machos controles, los machos experimentales a pesar de haber

recibido un tratamiento que incrementd substancialmente el pico de reflectancia en la
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region verde (el incremento promedio fue de 16.6%), mostraron una disminucion

relativa (1.92%) en el croma verde (proporcion de reflectancia) del color de sus patas.

Para los andlisis se utilizaron las tasas de cortejo total [total de conductas
registradas/tiempo(h) en pareja] de machos y hembras. El efecto de la variacion en el
color de las patas de los machos sobre la tasa de cortejo de las hembras se analiz
mediante modelos lineales generalizados, considerando al tratamiento como factor y a
los picos y croma iniciales, y a la tasa de cortejo de los machos como covariables. El
andlisis del efecto del tratamiento experimental sobre la tasa de cortejo de las hembras
se repitio eliminando un punto “extremo” o “punto influyente”: un macho experimental
que cortejé a una tasa 6 veces mayor a la tasa promedio de los machos observados. En
los andlisis que incluyan como variable al cortejo de los machos no se incluird dicha
pareja, aunque se aclarard cuando sea considerada. La decision de eliminar este punto se
tomo6 en base a la distancia de Cook, utilizada para determinar la influencia de una
observacion sobre un modelo de regeresion. Este método considera a un punto como
influyente cuando la distancia de Cook > 1. De un andlisis de regresion exploratorio
entre las tasas de cortejo de los machos y las hembras el valor de distancia de Cook para

el cortejo del macho de la pareja eliminada fue de 1.72.

Debido a que solo uno de los machos focales recibid cortejo extrapareja, no se pudieron
hacer andlisis estadisticos de estas conductas. Para determinar el efecto del tratamiento
sobre la tasa de copulas se utilizd una prueba no paramétrica de Mann-Whitney. Las
fechas de puesta (dias entre la manipulacion y la puesta) y el volumen del primer huevo

de parejas controles y experimentales se compararon mediante ANOV As.

Para evaluar en més detalle el efecto del color de las patas como una sefal sexual, se
analiz6 en la muestra de 15 parejas del grupo control si el color de las patas de un
macho esta relacionado con (1) su tasa de cortejo y (2) la tasa de cortejo de la hembra.
En el grupo control la aplicacion de vaselina sobre las membranas de las patas de los
machos produjo cambios pequefios, aunque significativos, en los picos (-2.5%) y croma
(0.96%) de la region verde (z-pareadas, picos, =2.59, p=0.021; croma, =-2.98, p=0.01;
Fig 1a) y en los picos (-1.68%) y croma (5.39%) de la region roja (¢-pareadas, picos,
=1.08, p=0.30; croma =-4.11, p=0.001; Fig la), y disminuyd el pico (4.63%) y el
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croma (3.89%) en UV (t-pareadas, picos, =4.30, p=0.001; croma, =5.30, p<0.001; Fig
1a).

Tanto los picos como los croma finales de las tres regiones de la curva de reflectancia
del color de las patas de los 15 machos del grupo control estuvieron correlacionados
entre si, por lo que los analisis se llevaran a cabo tnicamente con las medidas de color
de la region verde, a la que se enfoco el presente estudio. La relacion entre los picos UV
y verde fue positiva (F13=29.31, R*=0.69, p<0.001), al igual que entre los picos UV y
rojo (F1.13=5.27, R*=0.29, p=0.039) y verde y rojo (F\.15=43.76, R*=0.77, p<0.001). En
los croma, la relacion entre el UV y el verde fue negativa (F);3=32.59, R2=0.72,
p<0.001), al igual que entre el UV y el rojo (F;,13=15.51, R*=0.54, p=0.002), mientras
que entre el verde y el rojo fue positiva (F1,13=11.64, R*=0.47, p=0.005).

Los analisis se llevaron a cabo mediante regresiones lineales simples o andlisis de

regresion multiple. A lo largo del texto se presentan valores de medias + desviaciones

estandar.
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RESULTADOS

A) EXPERIMENTO: MANIPULACION DEL COLOR DE LAS PATAS DE LOS
MACHOS

Conducta del macho y presencia en el sitio de cortejo

No se encontraron diferencias entre las tasas de cortejo de los machos del grupo control
y experimental (F; 27=0.022, p=0.883, N=29; F »3=0.877, p=0.357, N=30, incluyendo al
punto extremo). En los individuos del grupo control, la tasa de cortejo (frecuencia/hora)
de los machos fue de 10.50 + 6.43, mientras que en el grupo experimental fue de 10.82
+ 5.21 (14.32 + 14.46 incluyendo al punto extremo).

Los tiempos que pasaron los machos en el sitio de cortejo y en pareja no fueron
diferentes entre controles y experimentales (tiempo total de presencia de los machos:
F135=0.262, p=0.612, N=37; tiempo total en pareja: F35=0.411, p=0.526, N=37). Los
tiempos que las hembras pasaron en el sitio de cortejo tampoco fueron diferentes entre
las hembras del grupo control y las del grupo experimental (F)27=0.013, p=0.911,
N=37). Sin embargo, se encontré una relacion positiva entre los tiempos de presencia
del macho y la hembra en el sitio de cortejo (R2=0.504, F127=35.511, p<0.001, N=37,
Fig. 2).

Conducta de las hembras

En promedio, las hembras del grupo control cortejaron a tasas mas altas que las del
grupo experimental (grupo control: 4.04 £ 2.65; grupo experimental: 3.31 £+ 2.82),
aunque estas diferencias no fueron significativas (Tabla 2). La tasa de cortejo de las
hembras no estuvo relacionada con el color de las patas de sus parejas en la region de
reflectancia de los verdes antes de la manipulacion (pico y croma verde; Tabla 2). La
tasa de cortejo de las hembras se relacion6 positivamente con la tasa de cortejo de los
machos, y esta relacion fue diferente en el grupo control y el grupo experimental
(interaccion tratamiento*cortejo del macho; Tabla 2, Fig 3). Sin embargo, al repetir el
andlisis eliminando un punto extremo influyente (macho con una frecuencia de 63
cortejos por hora), la interacciébn ya no fue significativa. Es decir, el tratamiento

experimental no produjo el resultado esperado. Al eliminar el dato extremo la variacion
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en la tasa de cortejo de las hembras solo estuvo relacionada con la tasa de cortejo de los
machos pero no con el tratamiento experimental. Aln mas, si consideramos en el
analisis al dato extremo, las diferencias en el cortejo de las hembras van en la direccion
contraria a la prediccion: cuando se considerod el efecto del cortejo del macho, las
hembras controles tuvieron tasas de cortejo mas altas que las hembras experimentales

(Tabla 2).

Tasa de copulas

Se registraron copulas en 14 de las 30 parejas observadas, siendo 7 del grupo control y 7
del grupo experimental. No se encontrd un efecto significativo del tratamiento sobre la
tasa de copulas (Mann-Whitney U=106.00, p=0.770, N=30). En promedio la tasa de
copulas por hora en el grupo control fue de 0.152 + 0.205 mientras que en el grupo

experimental fue de 0.203 + 0.269.

No se encontrd una correlacion entre la tasa de copulas y la tasa de cortejo total de los
machos (Pearson=0.314, p=0.097, N=29) o de las hembras (Pearson<0.001, p=0.998,
N=30).

Fecha de puesta

De las 23 parejas en las que se registro la fecha de puesta, 11 pertenecian al grupo
control y 12 al grupo experimental. No se encontraron diferencias en las fechas de
puesta entre ambos grupos respecto al dia en que se realizaron las manipulaciones
(ANOVA, F=0.050, p=0.816, N=23). En promedio el numero de dias transcurridos
entre la observacion conductual y la puesta fue de 23.18 + 13.36 en el grupo control, y

de 22.00 + 10.66 en el grupo experimental.
Volumen de puesta
No se encontraron diferencias significativas en el volumen del primer huevo entre los

nidos de los grupos control (50038.31 mm’ + 8589.69 mm’, N=5) y experimental
(55550.12 mm’ + 3484.71 mm’>, N=6; F| 4=2.096, p=0.182).
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B) DESCRIPCION DEL CORTEJO DE MACHOS Y HEMBRAS DEL GRUPO
CONTROL Y SU RELACION CON EL COLOR DE LAS PATAS

Para esta seccion de andlisis solo se utilizaron las 15 parejas del grupo control. La tasa
de cortejo total de los machos se relacion6 negativamente con el pico maximo de
reflectancia en la region verde del color final de sus patas (R2=0.304, F115=5.681,
p=0.033; Fig. 4), y con el croma final en la regiéon verde del color de sus patas

(F1.15=12.448, R*=0.489, p=0.004; Fig.5).

Conducta de las hembras del grupo control

La tasa de cortejo de las hembras no se relaciono con el pico final en la region verde del
color de las patas de los machos, pero se encontr6 una relacion positiva con el cortejo de
los machos (Tabla 3). Por otro lado, la tasa de cortejo de las hembras se relaciond
negativamente con el croma verde final y positivamente con el cortejo de los machos

(Tabla 4; Fig. 6).
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FIGURAS Y TABLAS
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Figura 1: Modificacion experimental del color de las patas en (a) 35 machos
control y (b) 34 machos experimentales. Se muestran las curvas promedio (+ 1
desviacion estandar) de las medidas de color de las patas de los machos antes (linea
continua) y después (linea punteada) de aplicar el tratamiento.
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Tabla 1. Efecto de la manipulacion del color de las patas. Comparacion de picos y
croma iniciales y finales entre individuos del grupo control y el grupo
experimental. Se muestran valores de medias + desviaciones estandar.

CONTROLES EXPERIMENTALES t P
(N=15) (N=14)

COLOR INICIAL
Pico UV 41.43+3.81 41.15+2.98 0.22 0.83
Pico verde 45.88 +£4.86 46.69 £2.97 -0.54 0.59
Pico rojo 24.95+5.69 27.48 £4.01 -1.37 0.18
Croma UV 0.154+0.010 0.148 £ 0.006 1.86 0.07
Croma verde 0.518 £0.011 0.523 £0.011 -1.21 0.23
Croma rojo 0.167+0.014 0.177 £ 0.020 -1.34 0.19
COLOR FINAL
Pico UV 39.51 +£2.96 49.43 £3.58 -8.16 <0.001
Pico verde 4473 £3.90 63.29 +3.74 -13.06 <0.001
Pico rojo 24.53 £5.19 38.65+4.74 -7.63 <0.001
Croma UV 0.138£0.016 0.100 + 0.003 9.24* <0.001
Croma verde 0.523 £0.013 0.512 + 0.008 2.54 0.017
Croma rojo 0.176 £ 0.015 0.244 £ 0.012 -13.51 <0.001

* Las varianzas no fueron homogéneas (Levene=8.779, p=0.006)
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Figura 2. Relacion entre los tiempos (h) de presencia de los machos y las hembras
en la zona de cortejo en parejas del grupo control (N=15, negro) y experimental
(N=15, blanco). R*>=0.504
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Figura 3. Relacion entre la tasa de cortejo de los machos y la tasa de cortejo de las
hembras (frecuencia/h) en parejas del grupo control (N=15, negro) y experimental
(N=15, blanco) En la figura se ilustra a un punto extremo (*). R°=0.21
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Tabla 2. Efecto de la manipulacion del color de las patas de los machos sobre la
tasa de cortejo de las hembras en el bobo de patas azules. En el modelo I se
incluyeron todos los datos de las parejas observadas en el campo por lo menos 1 h.
En el modelo II se elimind a una pareja con un valor extremo de tasa de cortejo del

macho (ver métodos)

F D R D

Modelo I (n =30) 0.21  0.053
Tratamiento 2.54 0.12

Pico inicial verde 0.73 0.39

Croma inicial verde 0.30 0.58

Cortejo del macho 5.19 0.03
Tratamiento*cortejo del macho 8.52  0.007

Modelo II (n = 29) 0.28 0.02
Tratamiento 0.82 0.37

Croma inicial verde 0.17 0.68

Pico inicial verde 0.95 0.33

Cortejo del macho 8.65 0.007
Tratamiento*cortejo del macho 0.57 0.45
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Figura 4. Relacion entre y el pico verde final y la tasa de cortejo (frecuencia/h) de
los 15 machos del grupo control. R*=0.304
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Figura 5. Relacion entre el croma verde final y la tasa de cortejo (frecuencia/h) de
los 15 machos del grupo control. R*=0.489

Tabla 3. Relacion entre el pico verde final del color de las patas de los 15 machos

del grupo control y el cortejo de las hembras, considerando el efecto del cortejo de
los machos. R*=0.65, p=0.002

F P
Cortejo del macho 13.248  0.003
Pico verde final 0.275 0.610

Tabla 4. Relacion entre el croma verde final del color de las patas de los 15 machos

del grupo control y el cortejo de las hembras, considerando el efecto del cortejo de
los machos. R*=0.743, p<0.001

F P

Cortejo del macho 5.829 0.033
Croma verde final 4.607 0.053
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Figura 6. Relacion entre el croma verde final del color de las patas de los 15
machos del grupo control y la tasa de cortejo de las hembras. R*=0.618
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DISCUSION

En el presente experimento, las hembras no respondieron a la modificacion
experimental del color de las patas de los machos en el sentido esperado. El tratamiento
experimental no tuvo efectos sobre la conducta del macho o el tiempo que los machos,
las hembras o las parejas pasaron en el sitio de cortejo, por lo que es improbable que
estas variables hayan afectado la respuesta de las hembras. La tasa de cortejo de machos
y hembras, y el tiempo que la hembra y el macho de una pareja estuvieron presentes en
el sitio de cortejo estuvieron relacionados positivamente. Lo anterior sugiere que en el
bobo de patas azules el largo periodo de cortejo (3-4 semanas; Osorio-Beristain y
Drummond 1998) tiene otras funciones como la de evaluacion de la calidad parental de
la pareja (Meller y Thornhill, 1998), la de coordinacion reproductiva (Runfeldt y
Wingfield, 1985) o la de resguardo de la pareja, de modo que los machos incrementen

su certeza de paternidad (Schulze-Hagen et al., 1995).

Respecto a las hembras del grupo control, las del grupo experimental cortejaron a una
tasa menor, aunque las diferencias s6lo fueron significativas cuando se considero en el
analisis a un punto extremo, y no se detectaron diferencias en las tasas de copulas. Estos
resultados pueden deberse a que la manipulacion experimental modifico el color de las
patas de los machos en todas las regiones de la curva de reflectancia, y no solo en la
region verde-amarilla a la que se enfoco el disefio experimental. Nuestra manipulacion
experimental tenia como objetivo aumentar la reflectancia en la region de la curva de
los verdes-amarillos debido a que es en esta region donde los bobos de esta especie
tienen una mayor responsividad visual (Reed, 1987), tienen una mayor variacién entre
individuos durante el cortejo, y reflectancias mas altas en la curva de color, provocadas
posiblemente por pigmentos carotenoides (Velando et al, 2006). En el presente
experimento, el maquillaje utilizado para modificar el color de las patas de los machos
en el grupo experimental consiguio6 elevar del modo esperado el pico de reflectancia en
la region de los verdes-amarillos. Sin embargo, debido a que la reflectancia en las otras
regiones del espectro también aumento con el tratamiento experimental, el croma verde
(i.e. la proporcion de reflectancia en la region verde-amarilla) fue, de hecho, menor en
comparacion a los controles. Por otro lado, en la region UV, los tratamientos
experimental y control (en ambos se aplico vaselina en las membranas de las patas)

bloquearon considerablemente la reflectancia, provocando en los machos
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experimentales picos mas altos y croma mas bajos en esta region; se sabe que en otras
aves la reflectancia en UV puede ser una caracteristica que incremente el atractivo de
los individuos (Johnsen et al., 1998; Keyser y Hill, 1999). Es decir que, contrario a lo
esperado, es posible que la manipulacion del color de las patas hizo a los machos
experimentales menos atractivos que los machos controles, lo que produjo una menor

respuesta en cortejo por parte de las hembras experimentales.

Otra explicacion posible para la ausencia de efecto del tratamiento experimental sobre la
respuesta de cortejo de las hembras es que los porcentajes de reflectancia alcanzados en
las longitudes de onda verdes-amarillas superaron en aproximadamente 17 unidades en
promedio (62%) los valores de machos en cortejo en condiciones naturales. Es probable
que las hembras no respondieran al tratamiento en el sentido esperado debido a que
existe un valor de color en el que las hembras dejan de responder positivamente al
incremento en la reflectancia en estas longitudes de onda. Sin embargo, probamos una
relacién cuadratica de la region verde con la respuesta de cortejo de las hembras,
considerando el efecto del cortejo de los machos, y no encontramos relaciones
significativas ni para los picos (F=1.46, p=0.24) ni para los cromas (F=0.01, p=0.91),

por lo que nuestros datos no apoyan esta idea.

En el bobo de patas azules, las tasas de cortejo aumentan a medida que se acerca la
fecha de puesta (Osorio-Beristain y Drummond, 1998). El presente estudio se llevo a
cabo durante un afio de El Nifio, que produjo condiciones ambientales desfavorables
para la reproduccion de los bobos de patas azules, retrasando aproximadamente 4
semanas la fecha de puesta de la mayoria de las parejas de la colonia respecto a afios
normales (R. Torres, comunicacion personal). No se pudieron registrar todas las fechas
de puesta de las parejas observadas, por lo que esta variable no pudo ser considerada en
los analisis de cortejo. Sin embargo, las parejas observadas fueron asignadas
aleatoriamente a cada grupo (control y experimental), por lo que no se esperarian
diferencias significativas en los cortejos entre ambos grupos provocadas por diferencias

en la fecha de puesta.

En nuestro estudio no encontramos diferencias en la fecha de puesta o el volumen de los
primeros huevos puestos por hembras controles y experimentales. En el bobo de patas

azules, las hembras modifican el volumen de sus huevos en respuesta a cambios en el
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color de las patas de sus parejas (Velando et al., 2006). En un experimento en el que se
redujo el atractivo de algunos machos de S. nebouxii después de la puesta del primer
huevo, se observo una reduccion en el volumen del segundo (Velando et al, 2006). De
las parejas manipuladas en este experimento sélo pudimos registrar la fecha de puesta
de 23 de ellas. En promedio, el periodo de tiempo entre la manipulacion y la puesta del
primer huevo fue de 23.18 + 13.36 dias para los controles y de 22.00 + 10.66 dias para
los experimentales. El maquillaje utilizado para modificar el color de las patas tiene una
duracion aproximada de 1 dia, por lo que en todas las parejas el maquillaje habia
desaparecido cuando las hembras pusieron el primer huevo, y esto podria explicar la
falta de diferencias entre controles y experimentales. Es probable que un maquillaje de
larga duracion o aplicado muy cerca o durante el periodo de puesta (Velando et al.,
2006) hubiese repercutido sobre el volumen de la puesta (tanto en el numero como en el
tamaio de los huevos), pues si la variacion en el color de las patas es evaluada durante
un periodo de 40 dias (Osorio-Beristain y Drummond, 1998), un solo dia de alteracion
en el color de las patas de un macho podria no ser significativo para que la hembra

ajuste su inversion reproductiva.

DESCRIPCION DEL CORTEJO DE MACHOS Y HEMBRAS DEL GRUPO
CONTROL Y SU RELACION CON EL COLOR DE LAS PATAS

En el grupo control se observd una relacion entre la tasa de cortejo de los machos y el
color de patas. La tasa de cortejo de los machos se relacion6 negativamente con el pico
de reflectancia y el croma en la region verde del color final de sus patas. En el bobo de
patas azules se sabe que el color de las patas de machos en cortejo depende de la
estructura de coldgeno en la epidermis (Prum y Torres 2003) y de la presencia de
pigmentos, posiblemente carotenoides (Velando et al., 2006). Adicionalmente, el color
de las patas parece ser una sefial sexual que indica la condicion nutricional e
inmunolégica del individuo (Velando et al., 2006). Velando y colaboradores (2006)
midieron los cambios en color usando la escala CIELAB, por lo que las comparaciones
de color con los datos de este estudio no pueden hacerse de forma directa. Sin embargo,
en conjunto pareceria que hay un compromiso entre invertir en despliegues de cortejo y
mantener una sefial sexual muy brillante (color de las patas) dependiente de pigmentos

carotenoides.
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El cortejo en los bobos es posiblemente una actividad costosa en términos energéticos
(por la misma ejecucion de los despliegues y por el tiempo invertido), como ocurre en
otras especies (Bennet y Houck, 1983; Watson y Lighton, 1994). Si la region verde de
la curva de color de las patas de los bobos depende en buena medida de pigmentos
carotenoides, es posible que los machos que mantengan tasas de cortejo altas no puedan
desplegar un color de patas brillante. Como este estudio indica que para recibir cortejo
un macho debe cortejar (e invertir muchos recursos en ello), es factible que aquellos
machos que asignen mas recursos al cortejo tengan una coloracion menos atractiva en
sus patas. Otros datos que apoyan la idea anterior provienen del estudio correlacional de
Espinosa (2004), en el que encontrd que los machos de S. nebouxii que nunca tuvieron
una puesta, por lo que presumiblemente invirtieron poco en cortejo, tuvieron las patas

mas brillantes que aquéllos que si establecieron una puesta.

Por otro lado, si mantener la sefial sexual y una tasa de cortejo alta es costoso, es
probable que los individuos incrementen su inversion en estas sefiales en los periodos
criticos para su ¢éxito reproductivo. En los bobos de patas azules las tasas de cortejo y
copulas aumentan al acercarse al supuesto periodo fértil de la hembra (5 dias antes de la
puesta; Osorio-Beristain y Drummond 1998), y los machos mantienen el color de
cortejo de las patas hasta varios dias después de la puesta del primer huevo (Espinosa
2004). La asignacion a estas dos sefiales sexuales podria diferir entre el momento de la
seleccion de la pareja y durante el periodo de cortejo, cuando las parejas ya llevan
varios dias juntas. En nuestro estudio las parejas fueron observadas en promedio 22 dias
antes de la puesta y desconocemos cuantos dias de cortejo llevaban antes de las
observaciones, por lo que posiblemente su asignacion relativa a cortejo y color de patas
haya variado temporalmente. Seria interesante, en un estudio futuro, evaluar las
variaciones temporales de los machos en la asignacion a estas dos sefiales sexuales. Al
igual que ocurre con el cortejo, esperariamos un aumento en la inversion en el color de

las patas al acercarse el periodo fértil de la hembra.

Por su parte, el cortejo de las hembras del grupo control vari6 en relacion a la tasa de
cortejo de los machos y al croma verde de las patas de sus parejas, y no se encontraron
diferencias significativas relacionadas al pico maximo de reflectancia. La tasa de cortejo

de las hembras se relacion6 negativamente con el croma verde. Estos resultados
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sugieren que las hembras de S. nebouxii no responden a colores absolutos (picos, un
indice de color utilizado en la literatura; Hill et al., 2005) en las distintas regiones del
color de las patas de sus machos, sino que lo hacen a distintas proporciones (croma) de
reflectancia de la curva de color. Sabemos que en nuestro estudio la tasa de cortejo de
los machos y el croma verde de sus patas se relacionan negativamente, por lo que las
hembras respondieron con tasas de cortejo mas altas cuando estuvieron apareadas con
machos que tuvieron tasas de cortejo altas y cuyas patas tuvieron un croma verde

menor.

En principio, los resultados contradicen la hipdtesis planteada en este estudio. Sin
embargo, el color de las patas y el cortejo son sefiales dinamicas y costosas por lo que la
inversion y la importancia relativa de cada una de ellas podria variar entre afios. En afios
anteriores, a diferencia del 2005 (afio afectado por El Nifio), el color de las patas de los
machos estuvo por si mismo relacionado con la respuesta de cortejo de las hembras:
cuando en 2003 Torres y Velando modificaron el color de las patas de algunos machos
reduciendo su atractivo, las hembras apareadas con estos machos redujeron
significativamente sus conductas de cortejo a pesar de que los machos no modificaron
su conducta al ver modificado su color de patas. Dichos resultados sugieren que bajo
condiciones climaticas favorables el color por si mismo tiene una relaciéon con la
respuesta de cortejo de las hembras, aunque bajo condiciones desfavorables como las de
2005, las hembras podrian estar transfiriendo su atencién a la conducta de cortejo de los

machos.

En este estudio encontramos una relacion negativa entre el croma verde del color de las
patas de los machos y las respuesta de cortejo de las hembras. Sin embargo, el croma
verde estuvo relacionado de forma positiva con el croma rojo, y de forma negativa con
el croma UV, por lo que podria ser que las hembras estén respondiendo negativamente a
un incremento en el croma rojo o positivamente a un incremento en el croma UV. Se ha
demostrado que Sula nebouxii, al igual que otras especies de aves, puede ver la luz
ultravioleta (320 a 400 nm; Bennet y Cuthill, 1994), pues posee conos retinales

sensibles a radiaciones en estas longitudes de onda (Reed, 1987).

En su experimento de 2003, Torres y Velando utilizaron un tratamiento que disminuyo6

eficazmente el atractivo de los machos de Sula nebouxii. Dicho tratamiento, ademas de
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elevar las reflectancias en longitudes de onda azules, bloqueaba dréasticamente la
reflectancia en longitudes de onda ultravioletas, por lo que podria pensarse que, al
menos parcialmente, la reflectancia en estas longitudes de onda podria estar
determinando el atractivo de los machos. Por lo anterior y por las inferencias del
presente estudio, es factible que en el bobo de patas azules la region ultravioleta del
color de las patas de los machos esté determinando, al menos parcialmente, la

preferencia de las hembras.

En conclusion, no encontramos diferencias entre el cortejo de las hembras controles y
experimentales; nuestra manipulacion no logré modificar nicamente la region de los
verdes del color de las patas de los machos, por lo que la interpretacion de los resultados
es limitada. Sin embargo, las relaciones significativas entre el color de las patas de los
machos y sus propias tasas de cortejo sugieren que hay un compromiso entre mantener
tasas de cortejo altas y un color de patas con altas reflectancias (picos o croma) en la
region de los verdes. El presente experimento sugiere que, bajo condiciones ambientales
desfavorables, las hembras de S. nebouxii podrian evaluar a sus parejas por su actividad
de cortejo mas que por la coloracion de sus patas, y podria ocurrir que los individuos
que se reproduzcan mas lentamente vivan mds temporadas reproductivas, tal vez

compensando su éxito reproductivo anual (Jouventin y Dobson, 2002).
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