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RESUMEN. Se examino la posible asociacion entre la posicion del nido con la edad, la
conducta y el desempefio reproductivo de los progenitores en dos areas de la colonia del
bobo de patas azules (Sula nebouxii) en Isla Isabel Nayarit, México. Los bobos que
anidaron cerca de la costa, donde la densidad de nidos fue mas alta, pusieron sus huevos
mas temprano y emplumaron més crias, presentando similitudes en dos areas de la colonia.
En el &rea sur, la proximidad a la costa se asocio a crias con un mayor tiempo despiertas y
mayor tiempo realizando conducta de alas caidas, en ambos progenitores con mas
interacciones contra otras especies, y en las madres con mayor acicalamiento. En el area
norte, las edades de los progenitores aumentaron cerca de la costa. Los patrones de
densidad de nidos, fecha de puesta y la edad de los progenitores sugieren que estos bobos
prefirieron anidar cerca de la costa, posiblemente porque los beneficios, incluidos un facil
despegue Yy aterrizaje y una mayor facilidad para encontrar pareja son mayores que los
costos, como el clima inclemente, la alta densidad de progenitores y ectoparasitos e
interacciones interespecificas negativas. Ademas de la aparente preferencia, el mayor éxito

reproductivo de los bobos cerca de la costa indica que los beneficios superan a los costos.



Abstract. We examined the relationships between breeding site location and age, behavior
and performance of breeders in two study areas of a blue footed booby colony. Birds
nesting closer to the coast, were nest density is highest, laid earlier and fledged more
chicks, as did birds in the southern plot generally. In the southern plot, proximity to the
shore was associated with more wakefulness and wing dropping in chicks, more
interactions of parents with other species and more preening by female parents. In the
northern plot, ages of breeders increased closer to the shore. The pattern of nest density,
laying date and age distribution suggests that the boobies prefer to nest close to the shore,
possibly because the benefits (including easy landing and take-off and higher breeding
success), are greater than the costs (inclement weather, high breeder and ectoparasite

density and negative social interactions).



INTRODUCCION

La seleccion de habitat es un factor de suma importancia en la vida de la mayoria de los
animales. Los organismos seleccionaran el habitat que brinde el beneficio neto maximo,
que depende de la calidad del hébitat. La calidad del habitat depende de factores bidticos,
(densidad de conespecificos, depredadores y parasitos) y abioticos (fisonomia y geologia
del habitat) (Cody, 1985; Sutherland, 1996).

En la "distribucion despotica ideal" (ideal despotic distribution) los habitats de
mayor calidad son preferidos y se ocupan primero, y los individuos menos competitivos
son desplazados a lugares de menor calidad (Fretwell, 1969). Los individuos que llegan
temprano o con alto rango de dominancia suelen establecerse primero y ocupar los habitat
de alta calidad. La mayoria de los modelos de seleccion de habitat asumen que su calidad
biética disminuye con la densidad de coespecificos (Morris, 1989; Rosenzweig, 1991)
porgue cuando la densidad aumenta, aumenta también la interferencia coespecifica, la
depredacion, la carga parasitaria y las enfermedades, entre otros factores. Los individuos
que seleccionan lugares con menor densidad pueden evitar los efectos negativos de
sobrepoblacién (Stokes & Boersma, 2000). Los organismos coloniales parecen haber
aceptado ciertos costos para obtener beneficios netos (Stokes & Boersma, 2000). En
especies coloniales como las aves marinas, los hébitats de mayor calidad tienen mayor
densidad de progenitores y muchas veces presentan un mayor éxito reproductivo (Ryder &
Ryder, 1981; Pugesek & Diem, 1983), siendo muy pocos los estudios donde ocurre lo
contrario [por ejemplo, el pinglino de Magallanes (Spheniscus magellanicus), Stokes &
Boersma, 2000].

Las aves con mayor calidad fenotipica (frecuentemente aves maduras) suelen arribar



primero al habitat (Kokko, 1999), establecerse méas temprano en territorios de mejor calidad
para la crianza [por ejemplo la Gaviota argéntea (Larus argentatus), Monaghan, 1980;
Ostrero comun, (Haematopus ostralegus) Goss-Custard et al., 1982; Pavito migratorio
(Setophaga ruticilla), Francis & Cooke, 1986; Hunt, 1996; Chipe flanco castafio
(Dendroica pensylvanica), King & DeGraaf, 2004; Potts et al., 1980] y poner méas
temprano sus huevos (Aebischer et al., 1996; Hasselquist, 1998; Forstmeier, 2002; Nisbet
et al., 2002). En general, las aves de mejor calidad son las de mayor capacidad competitiva,
quienes pueden recuperarse rapidamente de los gastos de un viaje largo y son mas capaces
de obtener y mantener un territorio, asi como mantener la pareja (Kokko, 1999).

En aves, existen diferentes beneficios y costos relacionados a la colonialidad. Los
posibles beneficios incluyen el ganar informacion de la posicion de fuentes de comida o de
pareja, evitar a los depredadores y una mayor oportunidad de cépulas extra-pareja (Brown
et al., 2000; Krause & Ruxton, 2002). Ademas reproducirse en una colonia podria brindar
mayor acceso a los recursos como alimentos y parejas y un buen ambiente, donde los
factores bioticos y abidticos serian los ideales para el desarrollo de las crias. Los costos
para las aves coloniales pueden ser una mayor transmision de ectoparasitos,
cleptoparasitismo (robo de comida), y mayor competencia por nidos, oportunidades de
apareamiento, material para anidar y comida. La interferencia entre coespecificos
frecuentemente resulta en la pérdida de huevos o crias, mayor atraccion de depredadores,
mayor gasto energético debido a las interacciones conductuales y, por Gltimo, mayor
probabilidad de dirigir el cuidado parental hacia crias no emparentadas (Brown et al., 2000;
Krause & Ruxton, 2002).

Entre los factores que afectan el éxito reproductivo en aves estan la edad y la

condicion fisica de los progenitores, la temporada de crianza y, en especies coloniales, la



posicion del nido en la colonia y el tamafio de la colonia (Birkhead, 1977; Ryder & Ryder,
1981; Shaw, 1986; Hill & Gates, 1988; Perdeck & Cave, 1992; Part, 2001; Geslin et al.,
2004). Otros factores incluyen la disponibilidad de alimento, la competencia, la
depredacién y el comportamiento social (Horn, 1968; Perrins, 1970; Tenaza, 1971; Young,
1963), Aves marinas coloniales que crian en sitios preferidos generalmente logran un éxito
de eclosiéon y de emplumado superior, un menor stress a causa de depredadores y
coespecificos, y una menor depredacion (por ejemplo el centro fue preferido en
comparacion con la periferia) (Coulson, 1968; Tenaza, 1971; Dexheimer & Southern, 1974;
Ryder & Ryder, 1981; Patterson, 1982; Becker, 1995; Regehr et al., 1998).

En este estudio, investigamos las correlaciones entre la posicion del nido dentro de
la colonia y el desempefio reproductivo y algunas conductas como la densidad y la edad en
el bobo de patas azules (Sula nebouxii), un ave marina colonial que anida en la Isla Isabel
en Nayarit, México. En la zona de estudio los nidos se distribuyen con una concentracion
mayor cerca de la costa disminuyendo conforme se aleja de ésta (observacion personal). La
distribucion temporal y espacial de los nidos del bobo de patas azules de la Isla Isabel
sugieren que los nidos cercanos a la costa son preferidos. En la zona de estudio, Lira
(2001) encontrd que los bobos que anidan cerca de la costa tienen una menor distancia de
desplazamiento antes del despegue y presentan un menor nimero de interacciones con otros
bobos durante el desplazamiento, con respecto a los bobos que anidan lejos de la costa. Sin
embargo, pareciera que cerca de la costa los bobos sufren mayor disturbio y estrés térmico
y tienen una mayor densidad de ectoparasitos (observacion personal).

Para entender la distribucién espacio-temporal de nidos, se compararon varios
aspectos de la reproduccion y de la densidad de nidos en dos areas de la colonia, el area sur

y el area norte, que difirieron en la accesibilidad de las aves para despegar y aterrizar cerca



de los nidos, como consecuencia de la estructura de la vegetacion. En las dos areas se
relaciono el desempefio reproductivo de cada pareja con la distancia de su nido de la costa.
En adicion, en el &rea sur, se analiz6 aspectos de la conducta de los progenitores y sus crias
que pueden indicar los costos de anidar a diferentes distancias de la costa. Finalmente, se
investigo si la preferencia de habitat de los bobos esta relacionada con la distancia del nido,
tomando como indicadores de preferencia la densidad de nidos, la fecha de puesta y la edad

de los progenitores.



HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Pusimos a prueba las siguientes hipétesis en relacion a la anidacion en la zona de estudio.

Hipotesis 1. Cerca de la costa los bobos tienen un mayor éxito reproductivo a pesar de
incurrir en mayores costos de interaccion, de acicalamiento y de termorregulacion.
Prediccién 1a: Los bobos que aniden cerca de la costa tienen un mayor éxito reproductivo.
Prediccién 1b: Los bobos que aniden cerca de la costa se acicalan mas, termorregulan mas,

interactlan mas con coespecificos y otras especies, y duermen menos.

Hipdtesis 2. Los bobos anidan selectivamente cerca de la costa.
Prediccion 2a: Cerca de la costa hay una mayor densidad de nidos.
Prediccidn 2b:. Cerca de la costa las puestas se establecen mas temprano.

Prediccion 2c: Cerca de la costa los progenitores son de mayor edad.



METODOS

Area de estudio y especie

Isabel es una isla volcénica de 1.3 x 1.7 km que se localiza aproximadamente a 28 Km. de
la costa de Nayarit (21°52"N, 105°54°0) en el Pacifico Mexicano; alli el bobo de patas
azules anida en terrenos horizontales en un bosque de roache (Crataeva tapia) y en las
playas y pastizales adyacentes. Desde 1989 la reproduccion de los bobos ha sido
sisteméticamente monitoreada cada afio en una zona de 20,800 m? (Fig.1) y las crias
emplumadas han sido marcadas con anillos de metal numerados (Drummond et al., 2003).
Los machos obtienen sus territorios al comienzo de la temporada, los defienden en
el transcurso de la temporada y tanto los dos padres como las crias ambulatorias son fieles a
su territorio hasta que éstas ultimas empluman (Nelson, 1978). Generalmente son las
hembras las que eligen al macho, sin embargo puede existir eleccién de ambas partes.
Después de formar pareja, ambos progenitores seleccionan un nido dentro del territorio
(Nelson, 1978; Stamps et al., 2002). Una vez puestos los huevos, hembra y macho cuidan
los huevos y las crias durante aproximadamente cinco meses y medio, hasta que las crias se
independizan aproximadamente a los 4 meses de edad (Nelson, 1978; Torres & Drummond,
1999a). El tamafio promedio del territorio del bobo es de 6.4 m? durante el periodo de
incubacién y 14.1 m? 30 dias después de la eclosion, edad en la cual las crias aumentan su
movilidad y se desplazan en el territorio (Gonzalez & Osorno, 1987). Generalmente la
puesta media de huevos de nidada es de uno a dos, o hasta tres huevos (Castillo y Chéavez-
Pedn, 1983); y empluman de una a dos, excepcionalmente tres crias. EI desempefio
reproductivo de los machos y las hembras disminuye a partir de los 8-10 afios de edad

(Velando et al., 2006; Kim, et al., 2007).



Figura 1. Mapa mostrando las dos &reas de estudio, la distribucion de nidos y la

distribucidn de la vegetacion en la Isla Isabel.
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Desde principios de febrero hasta julio del 2006, se registr6 la conducta y la
reproduccion del bobo de patas azules (Sula nebouxii) en Isla Isabel. Trabajé en dos areas
de la zona de estudio, separadas entre si por aproximadamente 33 m y abarcando un total de
11,541 m? (Fig. 1). En el 4rea sur, de 116 x 51 m, la densidad de &rboles aumenta de este a
oeste. El area norte, de 120 x 25 m, se localizaba adyacente a un pastizal (de Graminae,
Poaceae y Cyperaceae) con una altura aproximada de 0.50 a 2.10 m (Fig. 1; Gonzalez &
Osorno, 1987; Lira, 2001). El anillado anual de las crias emplumadas en la zona de estudio
desde 1989 nos permitié identificar las edades de 79.0% de los machos progenitores y

79.6% de las hembras progenitoras.

Mapeo de los nidos

En su conjunto, las areas sur y norte comprendieron 18 cuadrantes de aproximadamente 20
x 20 m, definidos por arboles marcados en sus esquinas, los cuales fueron mapeados al
inicio del estudio poblacional. A partir de marzo a finales de junio del 2006, cada nido fue
mapeado midiendo la distancia (con una resolucion de 10 cm) y su direccion desde el
centro del nido focal al centro del arbol clave més cercano al nivel del piso (Kim et al.,
2007; Osorio-Beristain & Drummond, 1993). Las posiciones de los nidos fueron
expresadas en dos coordenadas lineales originadas a partir del arbol clave en la esquina
sureste de la zona de estudio. Las fechas de puesta fueron contadas a partir de la primera
puesta de la temporada (30 Noviembre 2005 = dia 1).

Se calculé la distancia entre cada nido y la linea de arboles del limite este del

bosque, nuestro referente de la costa (Fig. 1). Como un indice de densidad de nidos
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alrededor de cada nido, se midid la distancia de cada nido a su vecino mas cercano. Para el
area sur, a principios de abril, se midi6 en el campo la distancia de cada nido focal al nido
del vecino més cercano. Para el area norte, se midieron estas distancias a partir del mapeo
de los nidos al final de la temporada. Dicho mapa incluia nidos que todavia no existian a
principios de abril. A pesar de este sesgo en cuanto a la medicidn de nuestro indicador de
densidad local en ambas areas, encontramos los resultados esperados, por lo que el sesgo no

generd un resultado invalido.

Registros del desempefio reproductivo y edad

Para cuantificar el desempefio reproductivo (fecha de puesta y éxito reproductivo en cada
nido), se registrd el contenido de cada nido (nimero de huevos, nimero de crias) hasta que
todas las crias habian emplumado (a la edad de 70 dias), con registros cada 3 o 6 dias del 23
de febrero al 28 de junio del 2006. En total, se registraron 244 nidos en el area sur y 208
nidos en el area norte. Cada nimero de anillo de los progenitores fue registrado y
confirmado tres veces. La fecha de puesta se registré en el momento en que aparecian los
huevos durante el periodo de seguimiento de la colonia. Cuando los huevos habian sido
puestos antes de iniciar el periodo de seguimiento, la fecha de puesta se estimo a partir de la
fecha de eclosion o con base en curvas de crecimiento de la ulna y culmen de las crias en la
Isla Isabel (ver también Torres & Drummond, 1999b; Drummond et al., 2003). El éxito

reproductivo fue el nimero de crias emplumadas por nido.
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Observaciones conductuales

Entre el 23 de marzo 'y 30 de abril del 2006, se registro en el &rea sur la conducta de padres
y crias en 51 nidos con dos crias de 30 a 70 dias de edad que se encontraban en sitios de
facil observacion. Se observaron dos nidos simultdneamente cada dia. Observando cada
familia desde 8 a 12 m. durante 5 horas (07:00 a 10:00 y 15:00 a 17:00 horas) en un solo
dia. Se aplicé una mancha de pintura roja o azul a las cabezas y los cuerpos de las dos crias
un dia antes, para distinguirlas (Drummond & Garcia-Chavelas, 1989).

Las 5 horas de observacion fueron subdivididas en intervalos de 2 minutos, en
donde al final de cada intervalo con ayuda de un crondmetro se registré si cada sujeto se
encontraba o no durmiendo, acicalandose o realizando termorregulacion (jadeo y alas
caidas) (muestreo por exploracion o scan sampling). Con base en estos registros se calcul6
la proporcion del tiempo total que cada individuo estuvo durmiendo, acicalandose o
termorregulandose. El acicalamiento y las conductas de termorregulacién fueron
expresados en proporcion del tiempo total despierto. En adicién, se registraron las
frecuencias absolutas de las interacciones agonisticas (alarmas y agresiones) en contra de
individuos coespecificos y interespecificos [como la gaviota de Heermann (Larus
heermanni) y la iguana café (Ctenosaura pectinata)].

Se registrd la conducta de dormir cuando los ojos del ave estaban cerrados y su
cabeza descansaba sobre su torax (adultos y algunas crias) o sobre cualquier substrato
(crias), alarma cuando un macho emiti6 un silbido y las hembras un grufiido en direccion
hacia individuos coespecificos o interespecificos, y agresion cuando los padres o crias
realizaban wing-flailing, jabbing o yes headshaking con contacto directo al individuo

agredido (Nelson, 1978). Para una descripcion mas completa de las conductas registradas

13



ver Apéndice 1.
Por ultimo, se registrd el nimero de eventos en que coespecificos e interespecificos
que pasaron dentro de un radio de 3 m desde el centro del nido focal, sin distinguir entre

diferentes individuos intrusos.

Andlisis estadisticos

Se usaron pruebas paramétricas cuando la distribucion de datos cumplia con los supuestos
de una distribucion normal, y en caso contrario pruebas no paramétricas. Se reporta la
media * error estandar. Para probar los efectos de la distancia a la linea de &rboles, la fecha
de puesta y el area de estudio sobre el éxito reproductivo, se emplearon Modelos Lineales
Generalizados (MLG) con una distribucion de error Poisson y una funcion logaritmica
(Crawley, 2003). Aungue en un inicio no se contemplaba controlar fecha de puesta cuando
se analizo la relacion entre distancia a la linea de arboles y éxito reproductivo, finalmente
se control6 debido a la asociacion que existe con ambas variables. Para probar los efectos
de la distancia a la linea de arboles y area sobre fecha de puesta y la distancia al vecino
mas cercano, se emplearon MLG con una distribucion de error Gamma y funcion reciproca
(Crawley, 2003). Los modelos inicialmente incluian todas las variables explicativas y sus
interacciones de dos vias, y los modelos finales fueron seleccionados eliminando
secuencialmente las interacciones no significativas y posteriormente los efectos principales
no significativos. La significancia reportada para cada variable restante es la desviacion
observada después de eliminarla del modelo.

Para conocer si existia asociacion entre la distancia a la linea de arboles y las

conductas observadas o la edad, se emplearon pruebas de correlacién de Pearson cuando los
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datos eran paramétricos y Spearman en caso contrario, cuando los datos no se distribuian de
manera normal. Las pruebas de correlacion se llevaron a cabo usando SPSS (SPSS Inc,
Version 11.0) y los modelos lineales generalizados usando R (R Development Core Team,

Version 2.3.1).
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RESULTADOS

Exito reproductivo y conducta en relacion a la cercania a la costa

Parte de la varianza en el éxito reproductivo (nimero de crias emplumadas) fue explicada
por fecha de puesta, area y distancia a la linea de arboles (Cuadro 1). Las aves en el area sur
emplumaron en promedio mas crias que aquellas en el area norte (Cuadro 1; sur: 1.45 +
0.06 crias, N = 243; norte: 1.37 + 0.07 crias, N = 207); progenitores tempranos emplumaron
mas crias que progenitores tardios (Cuadro 1); y entre méas cercano de la linea de arboles
una pareja anidd, mas crias emplumé (Cuadro 1; Fig. 2).

En el &rea sur, la distancia a la linea de arboles se correlaciono significativamente
con el porcentaje de tiempo empleado en dormir en la primera y segunda crias, pero no en
adultos (Cuadro 2). Las crias cerca de la linea de arboles durmieron menos. Ademas, el
tiempo despierto fue mayor en progenitores machos que en hembras (machos: 141.0 +
11.54 min; hembras: 131.7 £ 11.54 min, N = 51), y mayor en primeras crias que segundas
crias (primer cria: 259.1 + 5.35 min; segunda cria: 249.0 £ 5.87 min, N = 51). Por otro
lado, también en el area sur las hembras cerca de la linea de arboles dedicaron mayor
proporcion de su tiempo despiertas al acicalamiento que las hembras lejos de la linea de
arboles, pero este patron no fue significativo en machos ni en crias (Cuadro 2). No hubo
correlacion entre la distancia a la linea de arboles y el porcentaje de tiempo despierto

empleado en jadeo, en ningiin miembro de la familia (Cuadro 2).
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Cuadro 1. Resumen de un Modelo Lineal Generalizado con una distribucién de error
Poisson y una funcion log examinando los efectos de fecha de puesta, distancia a la linea de

arboles y area sobre el éxito reproductivo (nimero de crias emplumadas).

Variable Desviacion | g.l. P
Fecha de puesta 132.26 1,439 <0.001
Distancia a la linea de arboles 14.432 1,439 <0.001
Area 4.291 1,439 <0.05
Fecha de puesta x distancia a la linea de|7.662 1,439 <0.05
arboles
Fecha de puesta x area 0.32 1,439 0.572
Distancia a la linea de arboles x area 0.395 1,439 0.530
Fecha de puesta x distancia a la linea de|0.723 1,439 0.395
arboles x area
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Figura 2. Asociacion entre la distancia a la linea de arboles y el éxito reproductivo (numero
de crias emplumadas) en las areas sur (N = 243 nidos) y norte (N = 193 nidos). Las lineas

ajustadas son la regresion lineal.
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Cuadro 2. Correlaciones entre conductas de adultos y crias y la distancia de su nido a la

linea de arboles. Se muestra el porcentaje de tiempo empleado en dormir, el porcentaje del

tiempo despierto haciendo otras conductas, y la frecuencia de interacciones coespecificas y

interespecificas por hora de observacion. Pruebas estadisticas: rs = rango de correlacion de

Spearman, r = correlacion de Pearson.

Individuo Media = ES N Distancia a la linea de arboles
Machos 486 +1.32 47 r=0.04,P=0.79
Hembras 2.64 +£0.56 46 r,=0.07,P=0.63
Dormir (%)
lera cria 13.63+1.78 51 r=0.34,P <0.05*
2da cria 17.02 +1.96 51 r=0.37,P<0.01*
Machos 18.84 + 2.59 25 r=-0.20,P=0.35
Hembras 15.27 £ 2.88 23 r=-0.42,P <0.05*
Acicalamiento (%)
lera cria 26.20 + 1.89 28 r=-0.13,P=0.50
2da cria 23.64 +1.90 28 r=-0.30,P=0.12
Machos 22.22 +3.49 47 r=-0.02P=0.90
Hembras  25.06 + 3.50 46 r;=-0.23,P=0.12
Jadeo (%)
lera cria 23.29+1.95 51 r=-0.06,P=0.67
2da cria 2255+ 2.23 51 r=-0.21,P=0.15
Machos 0.82 +£0.54 47 r=-0.11,P=0.46
Hembras 1.65+0.74 46 r;=0.10,P=0.51
Alas caidas (%)
lera cria 7.04 +1.07 51 rs=-0.56,P <0.01*
2da cria 8.82+1.26 51 r;=-0.28, P <0.05*
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Machos 5.02£1.03 47 r=-0.21,P=0.16
Alarmas y agresiones |Hembras  5.21 + 0.76 46 r=-0.21,P=0.17
contra coespecificos |leracria  1.85+0.38 51 r=0.19,P=0.16

2da cria 1.53+0.34 51 r=-0.27 P=0.054

Machos 0.83+0.19 47 r=-0.36, P <0.05*
Alarmas y agresiones

Hembras  1.00 + 0.27 46 r=-045P<0.01*
contra

leracria  0.23+0.10 51 r=0.17,P=0.23
interespecificos

2da cria 0.18 £ 0.04 51 r=-0.09,P=0.49
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Entre mas cercanas estuvieron las crias de la linea de arboles, mayor tiempo pasaron
despiertas realizando alas caidas, pero no hubo evidencia de esta relacion en adultos
(Cuadro 2).

La distancia a la linea de &rboles no se correlacion6 con la frecuencia de las
interacciones agonisticas (alarmas y agresiones) con coespecificos en ningin miembro de la
familia (Cuadro 2). Sin embargo, machos y hembras que anidaron cerca de la linea de
arboles mostraron significativamente mas interacciones agonisticas con otras especies
como la gaviota de Heermann (Larus heermanni), la iguana café (Ctenosaura pectinata), el
garrapatero asurcado (Crotophaga sulcirostris) y la lagartija rayada (Aspidoscelis costata)
(Cuadro 2). La distancia a la linea arboles se asocio significativamente con el nimero de
individuos coespecificos y interespecificos que pasaron dentro de los 3 m del nido (MLG:
Desviacion 3o = 299.05, P < 0.001), encontrando que los nidos cercanos a la costa

presentaron mayor numero de individuos que pasaron dentro del rango de 3 metros.

Anidacidn selectiva cerca de la costa

En el analisis de la distancia del vecino mas cercano, la interaccion entre area y distancia a
la linea de arboles fue significativa (MLG: Desviacion 1 439 = 7.36, P < 0.001). Cuando se
analizé por separado en cada area, la asociacion positiva entre la distancia del vecino mas
cercano Yy la distancia a la linea de &arboles fue significativo tanto el &rea sur como la norte
(Fig. 3a; MLG: sur: Desviacion 1 242 = 97.24, P < 0.001; norte: Desviacion 1 195 = 25.36, P <
0.001) y el efecto parece mas fuerte en el area sur. En ambas areas la densidad de

progenitores disminuyd entre mas se alejaba de la linea de arboles (Fig. 3a).
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Figura 3. Asociaciones entre distancia a la linea de arboles y (a) la distancia al vecino méas

cercano (densidad) y (b) fecha de puesta en las areas sur (N = 244 nidos) y norte (N = 198

nidos). Las lineas ajustadas son la regresion lineal. Para la Figura b, en la fecha de puesta el

dia 1 = 30 Noviembre 2005.
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La variacion en fecha de puesta se explico tanto por el area como por la distancia a
la linea de &rboles (MLG: distancia a la linea de arboles: Desviacion; 439 = 0.0003, P <
0.001; area: Desviacion; 439 = 0.0003, P < 0.001), y la interaccion éarea y distancia a la linea
de arboles no llegd a la significancia (MLG: Desviacidn; 439 = 0.000002, P = 0.06). Las
aves del area sur pusieron mas temprano que las aves del area norte (sur: dias 42.4 + 2.1, N
= 244; norte: dias 61.9 £ 2.7, N = 208) y en las dos &reas entre mas cercano estuvo el nido a
la linea de arboles, mas temprano ocurri6 la puesta (Fig. 3b).

Para el andlisis de edad y ubicacion, se utilizaron pruebas no paramétricas debido a
que los datos no se distribuian de manera normal. En el area sur, no hubo correlacién
significativa entre la distancia a la linea de arboles y la edad de machos ni hembras (Rango
de correlacion de Spearman: machos: rs=0.01, P =0.86, N = 177; hembras: rs= 0.05 P =
0.49, N = 175). En el area norte, hubo una correlacion negativa significativa entre la
distancia a la linea de arboles y la edad de ambos sexos (Rango de correlacion de
Spearman: machos: rs= -0.171, N =171, P <0.05; hembras: rs=-0.217, N = 167, P <
0.01), sugiriendo que los progenitores de mayor edad anidaron més cerca de la linea de

arboles (Fig. 4).
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Figura 4. Asociacion entre la distancia a la linea de arboles y la edad de los progenitores

en el area norte (machos: N = 171; hembras: N = 167). Las lineas ajustadas son la regresion

lineal.
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DISCUSION

Asociacion entre la posicion del nido y el éxito reproductivo

En Isla Isabel, el disturbio, el kleptoparasitismo por gaviotas, la falta de sombray la
supuesta alta densidad de ectoparasitos pudieron perjudicar la crianza de las aves que
anidan cerca de la costa. Sin embargo, los progenitores cerca de la costa tuvieron mayor
éxito reproductivo que los progenitores en el interior del bosque. Arribar temprano a la
colonia podria permitir a los bobos elegir un sitio que brinde un facil despegue y aterrizaje,
reduciendo los costos del desplazamiento hacia los sitios de despegue y de las interacciones
con coespecificos (Lira, 2001). Ademas, un aterrizaje cerca de la costa podria reducir el
riesgo de muerte ya que en observaciones personales algunos bobos quedaban atrapados en
las ramas que intentaban acceder dentro del bosque. Ademas, la asociacion entre la
distancia a la costa y el éxito reproductivo podria deberse a una superior calidad de los

progenitores.

Asociacion entre la posicion del nido y la conducta

La heterogeneidad en las condiciones fisicas del habitat, la densidad de progenitores y el
estrés social dentro de las areas de estudio posiblemente afectan de manera diferente la
conducta de los progenitores y de las crias en relacién a la distancia a la costa. Las crias
cerca de la costa durmieron menos debido tal vez al mayor disturbio en zonas de anidacién
densa donde ademas abundan mas las iguanas y gaviotas, aunque estos efectos no

aparecieron en adultos. Dormir poco podria perjudicar a las crias cerca de la costa en
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cuanto a gasto energético, recuperacion de funciones fisioldgicas y riesgo de depredacion
(Meddis, 1975).

Los ectoparasitos de aves perjudican la supervivencia y el crecimiento de crias
(Moller, 1990; Richner et al., 1993) y su densidad parece estar positivamente
correlacionada con la densidad del hospedero en la zona de estudio, por lo que suponemos
que existe una mayor infestacion cercad de la costa debido a que existe mayor densidad de
bobos (observacién personal). En nuestro estudio, adultos y crias sufrieron infestaciones de
garrapatas (Ornithodoros sp.) durante la anidacion. Las altas tasas de acicalamiento de las
hembras que anidaron cerca de la costa implican que la supuesta carga alta de ectoparasitos
ahi es una desventaja de anidar a altas densidades, aunque el acicalamiento también sirve
para limpiar y aceitar las plumas. El acicalamiento puede reducir el tiempo disponible para
otras actividades como forrajeo, alimentacion de crias y dormir (Christe et al., 1996).

Los progenitores podrian tener una mayor frecuencia de interacciones con
interespecificos cerca de la costa, debido a la alta densidad alli de gaviotas de Heermann
(Larus heermanni) e iguanas cafés (Ctenosaura pectinata ), quienes al parecer son atraidos
por los numerosos bobos y que carrofian o cleptoparasitan el alimento de sus crias.
Ademas, cerca de la costa no encontramos una cubierta vegetal como dentro del bosque y
existe un mayor numero de individuos que pasan cerca del nido (entre ellos gaviotas), por
lo que por lo que suponemos que cerca de la costa es mas sencillo para las gaviotas
localizar a los padres cuando estas se encuentran alimentando a sus crias.

Para muchas aves marinas con anidacion abierta en zonas tropicales, el calor es
estresante para las crias y adultos (Bartholomew & Dawson, 1954; Howell & Bartholomew,
1962) y las condiciones termales en los nidos pueden afectar el desarrollo, crecimiento y

supervivencia de las crias (Salzman, 1982). Jadeo y alas caidas permiten a las aves reducir
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el calor corporal. Las crias cerca de la costa dejaron caer sus alas mas persistentemente
quizés debido a que cerca de la costa existié una menor cobertura vegetal, quedando
expuesto a una radiacion solar intensa durante toda la mafiana y el medio dia (observacion
personal). Diversos autores han sugerido que la vegetacion puede proveer a las crias con
una importante proteccién contra un microclima desfavorable (Salzman, 1982; Kim &

Monaghan, 2005a,b).

Distancia a la costa y distribucion de progenitores

La mayor densidad de nidos y la puesta temprana de huevos cerca de la costa indican una
posible preferencia de los bobos de la zona de estudio por anidar alli. Ademas en el area
norte, el aumento en la edad de las aves entre mas cerca de la costa demuestra una
preferencia de los bobos con mayor experiencia por anidar alli. Sin embargo, este patrén no
fue observado en el area sur, aunque todas las edades estaban representadas en ambas areas.
La falta de una relacion entre la edad y distancia a la costa en el area sur indica que la edad
no es un factor determinante en la seleccion de habitat y es probable que en algunos
contextos otros factores se sobreponen a los efectos de edad. En aves migratorias, los
individuos que se encuentran en mejores condiciones y que son mas viejos frecuentemente
arriban temprano a los nidos, se aparean mas temprano y tienen mayor éxito reproductivo
(Davis, 1976; Francis & Cooke, 1986; Hill, 1988; Perdeck & Cave, 1992; Moller, 1994;
Lozano et al., 1996; Espie et al., 2000). Esto ocurri6 en el area norte, donde las aves méas
viejas que generalmente son las de mejor condicion (Velando et al., 2006; Kim, Velando,
Torres & Drummond, manuscrito), ponen sus huevos mas temprano y tienen un mayor

éxito reproductivo. Las aves jovenes pueden ser forzadas a ocupar nidos subdptimos por
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progenitores mas competitivos (Tenaza, 1971; Kokko et al., 2004; Kim et al., 2007), o tal
vez son s6lo aves que no pueden pagar el costo de arribar temprano (Kokko, 1999).

Es posible que en la zona de estudio, los machos se instalan primero cerca de la
linea de los arboles porque es alli, donde los bobos se ven obligados a aterrizar y despegar,
con lo que pueden interactuar con mas hembras y encontrar una pareja. En consecuencia,
cerca de la costa es donde los machos establecen sus territorios y las parejas sus nidos, no
porque la favorezca la anidacion (inclusive podria ser hasta perjudicial por la anidacion),
sino porque es un punto de encuentro para la eleccion de pareja (ver Wagner, 1993; Wagner
et al., 2000; para la hipdtesis de "lek oculto™). Una vez establecidos los nidos, anidar cerca
de la costa brinda sitios de facil despegue sin tener que caminar largas distancias e

interaccionar con coespecificos hostiles (Lira, 2001).
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CONCLUSIONES

1. Enlazona de estudio de la Isla Isabel los bobos que anidaron cerca de la costa
tuvieron un mayor éxito reproductivo, posiblemente por la facilidad de acceso a
los recursos (pareja y sitios de despegue) que este sitio brinda.

2. Anidar cerca de la costa estuvo asociado con un menor tiempo de descanso,
mayor tiempo de termorregulacion (crias), mayores interacciones interespecificas
(progenitores), mayor tiempo acicalandose (hembras) y en general una mayor
exposicién a bobos e interespecificos ajenos. Estos probables costos podrian
deberse a un mayor disturbio por parte de bobos y otras especies, a la menor
cobertura vegetal, la mayor densidad de bobos y ectoparasitos y la ubicacion sobre
rutas de acceso al interior de la colonia.

3. Cerca de la costa la anidacion ocurrié mas temprano, llego a ser mas denso y, en
el area norte, involucré machos y hembras de mayor edad. Aparentemente, los
bobos prefieren anidar cerca de la costa.

4. Laaparente preferencia de los bobos por anidar cerca de la costa pese a los
posibles costos podria indicar que los beneficios de anidar cerca de la costa
superan a los costos.

5. Los resultados apoyan y confirman en parte las dos hipdtesis planteadas.
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Apéndice 1.

Conductas descritas por Nelson (1978), excepto cuando se indica lo contrario.

1. Conductas comunes

a)

b)

Dormir es el tiempo con los ojos cerrados y el pico y cabeza apoyados sobre
la parte dorsal de su cuerpo, sobre algin objeto como un tronco o en el
suelo.

En acicalamiento (preening) las aves "peinan” y pican sus plumas con el
pico para limpiarlas, aceitarlas y controlar ectoparasitos. Esta conducta

ocupa mucho tiempo.

2. Conductas agonisticas.

a)

b)

d)

Yes head shaking es un movimiento de inclinacion de la cabeza de arriba
hacia abajo tan répido que la cabeza y el cuello vibran. Puede haber una
inclinacion o estiramiento del cuello hacia adelante acompafiado de un
sonido de aa'aa (Nelson, 1978). Esta conducta se considerd como agresion.
Jabbing es un golpeteo rapido y vigoroso con la cabeza lanzandola para
adelante, en seguida el ave gira su cuello y cabeza describiendo un circulo
como en la accién de limpiarse el collar de plumas del cuello (Nelson,
1978). Esta conducta se consideré como agresion.

En Wing flailing las alas son abiertas y agitadas en un movimiento méas o
menos violento de adelante hacia atras de forma sincrénica, acompafiadas de
un grito o silbido. El ave dirige la cabeza hacia adelante haciendo lanceteos
por delante del golpeteo de alas. El ave lo realiza en disputas de alta
intensidad (Nelson, 1978). Esta conducta se consider6 como agresion.

Correr agitando las alas es el mismo conjunto de movimientos que wing
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flailing, pero el ave lo realiza corriendo en direccién del rival (Nelson,
1978). Esta conducta se considerd como agresion.

e) Las alarmas fueron tomadas cuando los individuos no realizaban ninguna
de las acciones anteriormente descritas y se dispusieron sélo a emitir un
silbido en el caso de los machos y un grito o grufiido en el caso de las
hembras y las crias, a distancia del individuo agresor.

Las agresiones fueron consideradas cuando el agresor contactaba de forma directa a un
vecino o un atacante, las alarmas cuando el agresor emitia una vocalizacion sin contacto
directo.

3. Conductas termorregulatorias

a) Alas caidas (Wing dropping) es la conducta de dejar caer las alas hasta el
suelo o una posicion media, en algunos casos extendidas lateralmente a
pleno, esto para tener una regulacion de temperatura corporal por la pérdida
de calor. Generalmente va acompafiada de jadeo.

b) En Jadeo (Panting), con el pico ligeramente entreabierto, los adultos y las
crias vibran la piel entre el rami de la mandibula inferior, para aumentar el

flujo de aire y asi perder calor corporal (Nelson, 1978).
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