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A final de cuentas, siempre llegamos a donde nos esperan....

Saramago

Un hombre va al conocimiento como va a la guerra: bien despierto, con
miedo, con respeto y con absoluta confianza. Ir de cualquier otra
forma al conocimiento o a la guerra es un error, y quien lo cometa
puede correr el riesgo de no sobrevivir para lamentarlo.

Cuando un hombre ha cumplido estos cuatro requisitos estar bien
despierto, y tener miedo, respeto y absoluta confianza no hay

errores por los que deba rendir cuentas; en tales condiciones, sus
acciones pierden la torpeza de las acciones de un necio. Si un hombre
asi fracasa o sufre una derrota, no habra perdido mas que una
batalla, y eso no le provocara lamentaciones lastimosas.

Don Juan Matus.
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Resumen

Numerosos estudios de aves han demostrado el efecto del ambiente y las condiciones
experimentadas durante el desarrollo temprano, sobre el fenotipo adulto. En la nidada tipica
del bobo de patas azules, la segunda cria eclosiona cuatro dias después que la primera y
durante varias semanas sufre subordinacion agresiva, inanicioén y bajo crecimiento, ademas
de presentar niveles elevados de corticosterona. Para saber si estas desventajas en la infancia
perjudican el fenotipo de segundas crias durante la vida adulta, durante la epoca
reproductiva de 2007 medi el peso, el tamafio de pico y ulna, asi como el color de alas y
patas, de primeras y segundas crias de ambos sexos de entre 3 y 18 afios de edad . Con la
edad, el peso de los machos que crecieron como segunda cria disminuyo pero el peso de los
que crecieron como primera cria no mostré ninguna variacion. En las hembras, el peso
aumento con la edad, independientemente del orden de eclosion. El tamafio del pico de
machos y hembras no vari6 segun el orden de eclosion o la edad del adulto. El tamafio de la
ulna de los machos vari6 marginalmente con la edad cuadratica: primeras crias tienden a
tener una ulna mas pequefia mientras que segundas crias tienden a tener una ulna mas
grande conforme avanza la edad. Ademas, aquellos machos segunda cria que eclosionaron
tarde en su afo natal tuvieron la ulna mas grande que aquellos que eclosionaron temprano.
Contrario a lo esperado, el croma verde en las patas de los machos no se relacion6 con su
orden de eclosion o edad. Sin embargo, independientemente del orden de eclosion, la
cantidad de croma verde de las patas de las hembras aumento6 con la edad y con su fecha de
puesta. Por ultimo, el color de las alas tampoco mostré ninguna variacion que se relacionara
con el orden de eclosion o la edad de hembras y machos. Con el muestreo transversal, la
variacion con la edad podria deberse a la mortalidad diferencial de ciertos fenotipos. Sin
embargo, el Unico resultado que indica una desventaja para las segundas crias en la vida
adulta es la disminucion en peso que presentan los machos segunda cria conforme avanza la
edad. Por el contrario, los machos que eclosionaron mas tarde tuvieron un mayor tamafo de
ulna, lo que, para nuestra sorpresa, podria indicar una ventaja para las segundas crias. En
conjunto, encontré poca evidencia de que las condiciones adversas bajo las que se desarrolla

la segunda cria del bobo de patas azules perjudiquen su fenotipo en la vida adulta.



Introduccion

El fenotipo de un organismo es el resultado de su genotipo, el ambiente en el que se
desarrolla y la interaccion entre estos dos ultimos. Crecer bajo condiciones ambientales
estresantes como la falta de alimento o agresiones por parte de conespecificos, pueden
moldear la morfologia de los individuos aunque en ocasiones estos efectos pueden pasar
desapercibidos y no ser evidentes sino hasta la adultez (Lindstrom 1999; Metcalfe y

Monaghan 2001).

En el area de la medicina se le ha dado cada vez mas importancia a los efectos del
ambiente durante la vida temprana sobre fisiologia, propension a enfermedades y
sobrevivencia de humanos adultos (Bateson et al. 2004; Galobardes et al. 2004; Lindstrom
1999). En especies de aves y mamiferos las condiciones nutricionales durante el desarrollo
pueden afectar caracteres morfologicos individuales, asi como la adecuacion y éxito
reproductivo de los individuos de toda una cohorte y de su descendencia y la proporcion de

sexos a nivel poblacional (Lummaa y Clutton-Brock 2002; Monaghan 2008).

El desarrollo temprano y sus efectos a largo plazo

El desarrollo temprano ocurre desde que un individuo es concebido hasta que alcanza la
madurez sexual (Lindstrom 1999). Durante este periodo, la expresion del genotipo es
especialmente sensible a la influencia de las condiciones ambientales, de manera que la
morfologia, el estado fisiologico y la conducta de los individuos es resultado de la
interaccion entre su genotipo y el ambiente que experimentan durante las fases tempranas
del desarrollo (Lindstrom 1999; West-Eberhard 1989). Las influencias ambientales sobre el
fenotipo incluyen el estrés nutricional, efectos maternos, infecciones parasitarias y/o

competencia social entre hermanos (Naguib et al. 2008).

Existe evidencia en aves y mamiferos de que las condiciones sociales y ecologicas
adversas durante el desarrollo temprano afectan el crecimiento (De Kogel 1997), el
metabolismo (Desai y Hales 1997) y la inmunocompetencia de los individuos (Birkhead et
al. 1999, Naguib et al. 2004, Saino et al. 1997). Lo cual, a su vez origina variaciones en el

patron de desarrollo y en algunas variables de historia de vida tales como el tamafio y edad a



la madurez, asi como la condicién, sobrevivencia, atractivo sexual, fecundidad, esfuerzo
reproductivo, e inclusive condicion y sobrevivencia de la descendencia (Gorman y Nager
2004; Gustafsson y Sutherland 1988; Haywood y Perrins 1992; Lindstrom 1999; McNamara
y Houston 1996; Metcalfe y Monaghan 2001; Mousseau y Fox 1998; Naguib y Gil 2005).

En especial, la disponibilidad de alimento ya sea en cantidad o en calidad, puede
tener efectos importantes y permanentes en caracteristicas fenotipicas de los individuos,
entre las que se incluyen tamafo y atractivo sexual (Morgan y Metcalfe 2001; Ohlsson y
Smith 2001; Richner et al. 1989). Diversos estudios con aves han encontrado de manera
tanto observacional como experimental, que las crias que crecen con cantidad de alimento
limitado o con alimento de baja calidad proteinica, tienen tasas de crecimiento deprimidas y
llegan a la adultez con un menor tamafio y peso, ademas de que presentan menor atractivo
sexual en sus ornamentos y cantos (Nowiki et al. 2002; Ohlsson y Smith 2001; Ohlsson et
al. 2002; Richner et al. 1989; Sedinger et al. 2001). En ocasiones, estas variaciones en el
desarrollo se generan a través de respuestas fisioldgicas al estrés provocado por la falta de
alimento (McNamara y Houston, 1996; Metcalfe y Monaghan 2001). Respecto a los
mecanismos involucrados en la relacion entre los efectos del ambiente y el fenotipo, las
hormonas juegan un papel fundamental; el sistema endocrino puede responder a las
variaciones ambientales produciendo un rango de fenotipos a partir del mismo genotipo
(Dufty et al. 2002). En los vertebrados en general, la secrecion elevada de corticosterona en
respuesta a la restriccion alimenticia estimula la actividad adrenocortical en individuos
jovenes lo cual sirve para reestablecer la homeostasis fisiologica afectada por la falta de
alimento, (Harvey y Klandorf 1983 en Nufiez de la Mora et al. 1996). Por otro lado, se ha
sugerido que esta hormona podria alterar la receptividad o sensibilidad de las crias de bobo
de patas azules a estimulos externos como las interacciones sociales, volviendo a las
primeras crias mas agresivas y a las segundas con mayor tendencia a someterse (Nufiez de la
Mora et al. 1996). Cuando se aumentaron experimentalmente los niveles de corticosterona
circulante en crias de gaviota de patas negras (Rissa tridactila) en cautiverio y con alimento
ad libitum, la ingesta aumento, pero a largo plazo se vid perjudicada tanto la habilidad para
resolver tareas visuales y espaciales, como la reproduccion y sobrevivencia (Kitaysky et al.

2003).

La falta de alimento y el estrés durante el desarrollo pueden tener efectos

intergeneracionales, de manera que las condiciones experimentadas por las madres durante



su propio desarrollo influyen en las condiciones que ellas dardn a su descendencia por
medio de lo que es conocido como efectos maternos (Mousseau y Fox 1998). Una de las
respuestas que se ha observado por parte de las madres en relaciéon a las condiciones
ambientales que ellas experimentaron durante su propio desarrollo es la concentracion
prenatal de hormonas dentro de los huevos. La deposicion de androgenos en el huevo tiene
efectos positivos sobre el desarrollo del embrion y de la cria (Schwabl 1993 y 1996, pero
ver (Sockman y Schwabl 2000). En el pinzén cebra (Taeniopygia guttata), las madres que
crecieron en una nidada aumentada experimentalmente, pusieron huevos con menos
testosterona cuando adultas (Gil et al. 2004), lo cual puede tener efectos negativos sobre el

desarrollo del embrion y sus crias.

Los efectos a corto y largo plazo, suelen ser mas fuertes mientras mas temprano en el
desarrollo se presenten las condiciones ambientales adversas (Lindstrom 1999). Por
ejemplo, se ha documentado que la restriccion alimenticia a las ratas cuando se estan
desarrollando en el utero, genera un numero bajo de nefronas y alteraciones celulares en el
higado, asi como alteraciones hormonales y metabdlicas permanentes (Desai y Hales 1997).
Esta vulnerabilidad a las condiciones durante el desarrollo puede variar con el sexo de las
crias (Gorman y Nager 2004; Velando 2002); se esperaria que la restriccion alimenticia
tuviera un efecto mas notorio sobre el sexo de mayor tamafio y/o con una tasa de
crecimiento mas acelerada, debido a su mayor demanda de recursos durante el desarrollo
(Kalmbach et al. 2005; Torres y Drummond 1997). Ademas, en especies donde las crias
compiten por el alimento, la escasez de alimento deberia afectar mas el desarrollo de los
individuos cuya edad o tamafo relativo les pone en desventaja (Drummond et al. 1991;

Metcalfe y Monaghan 2001).

La escasez de recursos es comun en ambientes estocasticos (Kalmbach et al. 2005), y
las condiciones adversas representan una presion de seleccion que favorece la evolucion de
mecanismos compensatorios de desarrollo (Naguib et al. 2007). Diversos estudios
demuestran que si bien los procesos compensatorios pueden resultar en beneficios a corto
plazo, casi siempre existen costos asociados que pueden no ser evidentes sino hasta la vida
adulta y que pueden reducir el éxito reproductivo y la adecuacion de por vida de los

individuos (Metcalfe y Monaghan, 2001).



Condicion y desempeiio reproductivo de aves

La habilidad de un organismo para sobrevivir y reproducirse depende en parte, de su
edad, tamafio y de su condicion. La condicion incluye, entre otras cosas, reservas de grasa,
de proteinas, carga parasitaria, el estado de su sistema inmune, la calidad de su territorio y
sus habilidades de forrajeo y pelea (McNamara y Houston, 1996). Tanto la condicion actual
y futura de un individuo como la de su descendencia, pueden ser influidas por el estrés
experimentado durante su desarrollo temprano, asi como por la conducta y esfuerzo
reproductivo de sus padres (McNamara y Houston 1996; Naguib y Gil 2005). Por ejemplo,
el aumento experimental en el esfuerzo parental total del papamoscas de collar (Ficedula
albicollis) disminuye la condicion de los padres, lo que a su vez disminuye la sobrevivencia,

la condicion a la madurez y el éxito reproductivo de sus crias (Gustafsson et al. 1994).

En aves marinas y en especial en especies longevas, se ha visto que la condicion
corporal (peso) de los individuos influye en su desempefio reproductivo. En algunas de estas
especies como los petreles azules (Halobaena caerulea) y albatros (Diomedea exulans),
solo se reproducen aquellos individuos cuya condicion corporal previa a la reproduccion
estd por arriba de un umbral (Chastel et al. 1995; Weimerskirch et al. 2001). Ademas,
cuando hay pocos recursos, los adultos abandonan el episodio reproductivo si este impone
un riesgo fuerte a su sobrevivencia (Chastel et al. 1995). En el pinzon cebra (Taeniopygia
guttata) la capacidad de las hembras de producir e incubar huevos disminuye cuando tienen
una nutricién deficiente al inicio de la reproduccion, ocasionando a su vez, baja fecundidad

en su descendencia (Gorman y Nager 2004).

En cuanto al desempefio reproductivo con la edad, la teoria de historia de vida
predice que los organismos de larga vida que se reproducen varias veces, aumentan el
esfuerzo reproductivo con la edad conforme la esperanza de sacar adelante a la
descendencia futura disminuye (Trivers 1972; Pianka y Parker 1975). En el bobo de patas
azules se ha comprobado que al aumentar indirectamente de manera experimental el
esfuerzo reproductivo de animales viejos mediante un reto inmune, ellos aumentan la

inversion para sacar adelante a la progenie actual (Velando et al. 2006a).



Atractivo sexual de aves

Segliin el modelo de seleccion sexual de sefial honesta (“honest signaling theory”),
las sefales son honestas cuando mantenerlas implica costos de produccion y despliegue, por
lo que la expresion de un ornamento (caracter sexual secundario) depende en gran medida
de la condicion del portador y covaria con otras medidas de calidad individual (Hamilton y
Zuk 1982; Anderson, 1986; Zahavi, 1975). De esta manera, los individuos del otro sexo
pueden utilizar los caracteres sexuales secundarios para evaluar la condicion y calidad de

parejas potenciales (Keyser y Hill, 1999).

Diversos ornamentos sexuales de aves como las plumas y la piel son pigmentados
por melanina y/o carotenoides. Dichos ornamentos responden de manera distinta al estrés
ambiental ademas de tener distintos costos asociados a su produccion y despliegue. Se ha
propuesto que los ornamentos de carotenoides son mejores indicadores de endoparasitismo
y salud general, mientras que los ornamentos de melanina son buenos indicadores de
dominancia, concentraciones hormonales, habilidades de forrajeo y ectoparasitismo
(revisado en Jawor y Breitwisch, 2003). El atractivo sexual de aves adultas puede ser
afectado por las condiciones de su desarrollo postnatal, como el tamafio de nidada y el
cuidado parental recibido, que afectan su nutricion (De Kogel y Prijs 1996; Folstad y Karter
1992a; Gorman y Nager 2004; Gustafsson et al. 1995; Ohlsson et al. 2002) y se esperaria
que exista un compromiso entre el desarrollo de caracteres caros con otros requerimientos

energéticos costosos (Naguib et al. 2008).

Ornamentos pigmentados por melanina

La coloracion del plumaje a base de melanina generalmente produce colores café y
negro (McGraw 2006). La produccion de la melanina (melanogénesis) asi como la
expresion de ornamentos que la contienen, puede ser influida por variables ambientales y
por la condicion fisiologica del individuo (Jawor y Breitwisch 2003). La melanina en
plumas es producida a partir de aminoacidos esenciales. Por lo tanto, la disponibilidad de
alimento puede influir en los colores que dependen de melaninas al afectar los controles
hormonales de la melanogénesis y asi la disponibilidad de dichos aminoacidos. Es posible

que exista un compromiso para la utilizaciéon de aminoacidos entre produccion de melanina



y otras proteinas (Jawor y Breitwisch 2003), lo cual implicaria un costo en la produccion de

colores basados en este pigmento.

Dado que durante la melanogénesis también se producen compuestos toxicos, la
coloracion a base de melanina implica un costo metabdlico y fisioldgico y la capacidad de
un individuo de absorber el costo, estd asociada a su calidad (Jawor y Breitwisch 2003). Por
lo tanto, se espera que los ornamentos de melanina reflejen de manera honesta la condicion
del individuo al momento de producir las plumas (Jawor y Breitwisch 2003). En el pinzon
comun (Carpodacus mexicanus), la coloracion café de las plumas sirve como una sefial
honesta del rango de dominancia social (McGraw y Hill 2000) y en el azulejo garganta
canela (Sialia sialis) sirve como una sefal honesta de las habilidades paternales y de
aprovisionamiento del individuo portador del ornamento (Seifferman y Hill 2003). Por otro
lado, en algunas especies de aves como la lechuza de granero (Tyto alba), la coloracion de
los ornamentos a base de melanina es heredable (Bize et al. 2006; Roulin y Dijkstra 2003),
de manera que por medio de estos caracteres, los individuos podrian estar eligiendo una
mejor calidad genética en su pareja, asi como mejores genes para su descendencia, sin

excluir los efectos ambientales o directos (Bize et al. 2006).

Ornamentos pigmentados por carotenoides

En aves, los carotenoides son la base de la coloracion roja y amarilla del plumaje
(Parker et al. 2003). Particularmente en especies mondgamas no paserinas, la coloracién por
carotenoides es desplegada en la piel expuesta de las patas y la cara (Faivre et al 2003;
Lozano 1994). Los carotenoides no pueden ser sintetizados de novo; tienen que ser
obtenidos del alimento (McGraw y Ardia 2003). Por lo tanto son indicadores del acceso del
individuo a cierta calidad y cantidad de pigmentos de color en la dieta y de su habilidad para
incorporar fisiologicamente estos carotenoides al integumento. Debido a esto, el color
tegumentario puede reflejar eventos fisioldgicos (como el estado nutricional) mas recientes
que el color de las plumas y tiene el potencial de indicar condicion fisica actual (Zuk et al.
1990; Lozano 1994; Negro et al.1998; Hill 2000; Hill et al. 2002). Asi, si los carotenoides
son un recurso limitado en el ambiente, solo las aves que son mejores forrajeras o aquellas
que estdn en buena condicién pueden presentar colores brillantes (Hill y Montgomerie

1994).



Estos pigmentos pueden ser movilizados facultativamente a través del cuerpo para
distintas funciones fisiologicas, ya sea como antioxidantes, como estimulantes al sistema
inmune, o para la coloracién de ornamentos (revisado en McGraw y Ardia 2003, Lozano
1994). Dado que este tipo de senales dinamicas responden rapidamente a cambios en
condicién, ya sea nutricional o del sistema inmune, pueden indicar confiablemente la
calidad del individuo y su capacidad de forrajeo (Folstad y Karter 1992b), util para la

eleccion y evaluacion de pareja (Torres y Velando 2003).

Ademas de la informacion a corto plazo que dan los carotenoides en integumentos de
aves, también hay evidencia de su capacidad para proveer de informacion sobre la historia
del individuo. En faisanes de collar (Phasianus colchicus), se ha encontrado una relacion
positivas entre la calidad de la comida durante el desarrollo temprano y la expresion de

ornamentos dependientes de carotenoides en la vida adulta (Ohlsson et al. 2002).

El bobo de patas azules

El bobo de patas azules (Sula nebouxii) es un ave marina de vida larga que anida
colonialmente (Nelson 1978). Las hembras adultas son mas grandes y aproximadamente
27% mas pesadas que los machos (Nelson 1978). En la colonia de bobo de patas azules de
isla Isabel, en la costa del Pacifico mexicano, estas aves se reproducen estacionalmente de
diciembre a julio. Tanto hembras como machos generalmente tienen su primer evento
reproductivo entre los 3 y 5 afios de edad (Drummond et al., 2003) y ambos sexos presentan
senescencia reproductiva (Beamonte et al. en revision, Torres y Velando 2007, Velando et
al 2006a), logrando su éxito reproductivo maximo a la edad de 8 a 10 afios (Beamonte et al.

en revision; Velando et al. 2006%).

La hembra pone de 1 a 3 huevos con intervalos de 4 dias entre las puestas, por lo
que las crias, quienes son cuidadas por ambos padres, también eclosionan con 4 dias de
diferencia entre ellas (Drummond et al. 1986). Las hembras que ponen tempranamente en
la temporada ponen segundos huevos mdas pesados que las hembras que anidan tarde
(D’Alba 'y Torres 2007). A su vez, la masa y el volumen del huevo correlacionan
positivamente tanto con el éxito de eclosion como con la masa de las crias al eclosionar
(Nelson 1978, D’ Alba 2000). Por otro lado, al menos en un afio con efectos fuertes del

fenomeno meteoroldgico de “el nifio” (con condiciones alimenticias adversas), los primeros



huevos de la nidada tienen significativamente mayor volumen de yema que los segundos

huevos (Drummond et al. 2008).

La asincronia en la eclosion origina una desventaja competitiva para las ultimas
crias en eclosionar; usualmente, la cria mayor domina agresivamente a su hermano al menos
durante los primeros 60 dias que viven juntas, aunque en muy pocos casos, esta relacion se
invierte, siendo la segunda cria quien domina (Drummond et al. 1991). En consecuencia, la
cria mayor acapara el alimento provisto por los padres y crece mas rapido durante las
primeras semanas de vida, aunque al terminar el desarrollo la segunda cria alcanza un
tamafo y masa parecidos a los de su hermano mayor (Drummond et al. 1986; Drummond et
al. 1991; Guerra y Drummond 1995). En consecuencia de esta relacion agresiva, las crias
menores presentan conductas de sumision ante sus hermanos mayores y niveles basales de
corticosterona circulante mas altos. Ademas, los niveles de corticosterona se incrementan
aun mas durante condiciones experimentales de privacion de alimento, lo cual podria
representar costos metabolicos y reducir la adecuacion y sobrevivencia, tanto a corto como a

largo plazo (Drummond y Canales 1998; Nufiez de la Mora et al. 1996).

En cuanto a la historia de vida de primeras y segundas crias, se ha visto que cuando
los dos hermanos conviven hasta emplumar por completo, la probabilidad de reclutamiento
declina significativamente con la fecha de eclosioén para ambas crias, viéndose mas afectada
en estos casos la primera que la segunda cria. Una vez que han reclutado, existe una
tendencia de las segundas crias a superar a las primeras en cuanto a tamafio de nidada
durante los primeros 5 afios reproductivos y en la fecha de puesta del nido (mas temprano)

durante los primeros 10 afios reproductivos (Drummond et al. 2003).

En esta especie, tanto hembras como machos presentan un cortejo elaborado en el
que exponen sus patas, cuyo color puede variar en pocas horas de un azul oscuro a un verde-
azul y donde este ultimo tono indica un buen estado nutricional del individuo (Torres y
Velando 2003; Velando et al. 2006). La coloracién verde-azul de los integumentos de las
patas estd mediada por carotenoides, y el color verde-azul es el que prefieren tanto hembras
como machos en la evaluacion de pareja (Torres y Velando 2003, 2005). En base al color
de las patas de la pareja, los individuos pueden ajustar su inversion reproductiva (Velando et
al. 2006b), por lo que este ornamento funciona como una sefial de calidad y del potencial de

inversion parental por parte del portador, ya sea la hembra o el macho (Velando et al. 2005;



Morales et al. 2008). Otro de los despliegues de cortejo mas comunes en esta especie es la
extension de las alas (sky pointing), las cuales presentan una coloracién café obscura que
podria estar dada por melanina (Jawor y Breitwisch 2003). No se sabe si los adultos varian
en la coloracion de sus alas o si este es un cardcter importante en la eleccion o la evaluacion
de pareja. Sin embargo, al hacer experimentalmente menos atractivos a los machos
manipulando el color de sus patas, las hembras emparejadas con ellos disminuyeron la

frecuencia de sky-pointings durante el cortejo (Torres y Velando 2003).

A pesar de que se ha visto que al emplumar no hay diferencias morfologicas muy
grandes entre primeras y segundas crias (Drummond et al. 2003), dadas las condiciones
adversas bajo las que crece la segunda cria del bobo de patas azules como menor cantidad
de yema, la subordinacién, la desventaja en el acceso al alimento, el crecimiento lento,
crecimiento compensatorio y los altos niveles de corticosterona, se espera que su desarrollo
se vea perjudicado de manera permanente, originando que en alguna etapa de su vida adulta
sean inferiores que primeras crias en peso y tamafo corporal (condicion), asi como en color

de patas y alas (atractivo sexual).

El objetivo de este trabajo es evaluar de manera observacional si estos efectos del
desarrollo temprano se encuentran dentro de un mayor rango de edades y con relacion a
otras variables como fecha de eclosion y fecha de puesta, tomando peso y medidas de
tamafo y color de patas y alas de primeras y segundas crias adultas de ambos sexos, durante
la reproduccion a la edad de 3 a 18 afios. Adicionalmente, dado que las hembras son el sexo
mas grande y que cuando son tercera cria son mas vulnerables que los machos (mueren mas)
(Torres y Drummond 1999), se espera que las hembras se vean mas afectadas que los

machos por crecer como segunda cria.



Hipotesis y predicciones

El orden de eclosion y el desarrollo temprano de las crias dentro de la nidada esta
correlacionado con la morfologia de adultos, afectando negativamente a la segunda cria en
eclosionar, de manera que:

En comparacion con adultos que fueron cria de primer huevo, los adultos que eclosionaron

de un segundo huevo:

Seran mas ligeros.

Tendran ulnas mas cortas.
Tendran picos mas pequefios.
Tendréan patas menos brillantes.

Tendrdn menos melanina en plumas de las alas.



Método

General

El estudio se llevo a cabo del 5 de marzo al 16 de abril del 2007 en la colonia reproductiva
del bobo de patas azules (Sula nebouxii) en el Parque Nacional Isla Isabel, Nayarit, México
(21°52°N, 105°54’W). En esta colonia, el Laboratorio de Conducta Animal del Instituto de
Ecologia, UNAM ha llevado a cabo un estudio demografico longitudinal desde 1988,
basado en revisiones diarias en dos areas de la colonia (Zona de Trabajo y Costa Fragatas)
que se encuentran aproximadamente a 200 m de distancia y que juntas han presentado un
promedio de 1115 nidos por afo en los Gltimos 10 afios. Cada afio, hacia el inicio del pico
de eclosiones en la colonia (finales de febrero), todos los nidos con huevos y/o crias se
marcan con estacas numeradas. Cuando las crias cumplen 3 dias de edad, se anillan usando
alambre de colores para diferenciar el orden de eclosién, mismos que se sustituyen con
bandas de plastico numeradas individualmente al cumplir 7 dias de edad. Desde que las
crias eclosionan hasta que la mayoria cumple 30 dias, se registra su supervivencia cada 3
dias y luego cada 6 dias hasta que cada cria cumple 70 dias. A esta edad, se consideran
emplumadas, se les mide la longitud de la ulna y del pico y son marcadas permanentemente
con anillos metalicos numerados individualmente (Drummond et al. 1991). Dado que esta
especie es filopatrica de por vida (Kim et al. 2007), es posible seguir longitudinalmente a los

individuos a lo largo de su vida.

Descripcion de la muestra

Estudi¢ de manera transversal adultos reproductivos que fueron primeras y segundas crias
en su nido natal (de dos crias en total) que hubieran cohabitado en el nido con su hermano
hasta los 70 dias, correspondientes a las cohortes que emplumaron desde 1989 al 2004. Se
intenté muestrear 12 representantes de cada cohorte, 3 hembras que fueron primera cria en
eclosionar, 3 hembras que fueron segunda, 3 machos que fueron primera y 3 machos que
fueron segunda (Tabla 1). Para homogeneizar la muestra, los individuos fueron muestreados
cuando su primera cria tenia 10 (+5) dias de edad. La muestra final estd sesgada a favor de
adultos de entre 5 y 13 afios, ya que el éxito de eclosion y de supervivencia hasta los 10 dias

de las crias eclosionadas disminuy¢ en el afio de estudio con la edad de los padres. En la



muestra final se incluyeron 121 adultos (63 machos y 58 hembras) de 13 cohortes de entre 3
y 19 afios (Tabla 1.).

Tabla 1. Muestra final de adultos por cohorte, sexo y orden de eclosion en el nido natal.

COHORTE J1° Q1° 3J2° Q2°
1989 2 1 2
1990

1991

1992

1993 1

1994 2 4 3 3
1995 3 2

1996 2 2 3 3
1997 7 5 5 3
1998

1999 6 7 4 4
2000 5 5 5 3
2001 1 3 1 2
2002 4 2 3 1
2003

2004 1 2

N = 33 33 25 21

Medicion de adultos

Los adultos se capturaron una sola vez, entre las 19:00 y 03:00 hrs. por medio de la técnica
de lampareo (deslumbrar y capturar por la cabeza). Se midieron longitud de pico y ulna,
peso, color de patas y color de alas. Para el tamafio, se midieron con una cinta métrica la
longitud del pico y la ulna izquierda (£ 1mm). Para el peso, se meti¢ al animal en un costal

de lona y se peso (+ 10g) con una pesola de 2 Kg. tarada previamente al peso del costal.

Para medir el color de las patas, se utiliz6 un espectrofotémetro (MINOLTA CR-
2600d) calibrado diariamente contra una superficie blanca estdndar. Este instrumento genera
una curva del espectro de color de la superficie medida. Se utilizé el promedio de tres
mediciones del color de la misma membrana interdigital de la pata izquierda de cada

individuo. Con esto, se calculdé un indice de color o croma verde, sumando los valores de



reflectancia de las longitudes de onda comprendidas entre los 460 y 620 nm, rango al cual
los bobos de patas azules son mas sensibles (Reed 1987) y posteriormente dividiendo este
valor entre el correspondiente al total de reflectancia para cada animal. Con lo cual se
cuantificé el porcentaje de reflectancia del croma verde respecto al total de reflectancia de la
curva espectral de cada individuo (Velando et al, 2006).

Para evaluar el color de alas, se tomaron medidas con espectrofotdmetro en tres puntos
distintos sobre las plumas que recubren la ulna del ala izquierda: tercio anterior, tercio
medio y tercio posterior. Para los analisis se utiliz6 el promedio de estas tres mediciones de
cada individuo, para obtener su valor mas alto o maximo de reflectancia (Rmax) dentro de
la curva de color y también se calculd la reflectancia total (RT), sumando todos los valores

de reflectancia de la curva de color.

Analisis de datos y pruebas estadisticas

Las relaciones entre color y tamafio del adulto y su orden de eclosion en el nido natal se
exploraron mediante modelos multivariados. Las variables dependientes fueron: peso,
longitud de pico y ulna, croma verde de patas y reflectancias maxima y total de alas. Las
hembras y machos fueron analizados por separado porque el dimorfismo sexual hace que al
juntar los sexos, la distribucién de las variables dependientes sea bimodal. Para elegir el
modelo lineal mas apropiado, se analizo la normalidad de cada variable con la prueba Wilk-
Shapiro. Para las variables con distribucion normal use Modelos Lineales (ML), mientras
que para aquellas que no lo fueron, usé Modelos Lineales Generalizados (MLG) (Crawley,

2003).

Las variables independientes en los modelos iniciales fueron: fecha de eclosion del
adulto (medida como su fecha proporcional de eclosion relativa a su cohorte natal), edad,
edad cuadratica, orden de eclosion del adulto en su nido natal, numero de crias presentes en
el nido del adulto en el momento de la medicion (nidada), fecha en que el adulto puso el
nido en el afio del muestreo (fecha de puesta) y la calidad del afio en que eclosion6 el adulto,
medida como la proporcion de emplumados por crias eclosionadas (calidad de afio natal). A
excepcion de la ulna y el pico, para las cuales se excluyo la edad cuadratica y sus
interacciones por razones bioldgicas. Los modelos incluyeron inicialmente todas las
variables independientes y las interacciones de dos vias importantes para responder la

pregunta, y se fueron eliminando de manera secuencial, primero las interacciones no



significativas empezando por las menos significativas, usando pruebas ANOVA y después
los términos principales no significativos hasta obtener un modelo final donde todas las
variables y/o interacciones restantes fueran significativas. La significancia reportada para
cada variable restante en el modelo final, es la diferencia en la devianza explicada después
de eliminarla del modelo, y la significancia critica era p<0.05. Cuando fue significativa la
interaccion con el orden de eclosion, se exploraron por separado las dos categorias (primera
y segunda cria), realizando una regresion independiente para obtener la significancia de
cada una. Utilicé el programa estadistico “R” (R Development Core Team, Version 2.3.1).

Se reportan medias =+ error estdndar en todo el manuscrito.



Resultados

Tabla 1. Medidas (X + ds) en 2007 de adultos que fueron primera y segunda cria.

MACHOS

primera (n=37) segunda (n=27) total (n=64)
Peso (grs.) 1289+98.10 1288.40+96.81 1287.41+97.32
Pico (cm.) 108+1.62 107.48+2.37 107.83+1.98
Ulna (cm.) 195.20+£3.43 194.20+3.82 194.8643.6
Croma verde patas (%)  0.46+2.17 0.46+3.15 0.46+2.6
RT alas (nm) 296446.83 312.09+£90.15 302.47+68.2
Rmax alas (nm) 13.704+2.01 14.3043.66 13.9442.81

HEMBRAS

primera (n=28)

segunda (n=25)

total (n=53)

Peso (grs.)
Pico (cm.)

Ulna (cm.)

Croma verde patas (%)

RT alas (nm)

Rmax alas (nm)

1705.33+103.35
115.37+2.20
212.4345.25
0.45+£2.24
366.05+£72.51
16.43+2.70

1729.52+125.72
115.48+2.48
212.67+4.45
0.45+2.04
347.21+£88.40
15.7043.51

1709.81+111
114.46+2.25
212.56+4.87
0.45+2.11
358.22+77.6
16.10£2.30




Orden de eclosion y talla cuando adultos

Peso

En los machos, la interaccion orden de eclosion x edad se relaciono significativamente con
el peso (ML: Fi,sa= 5.23, P = 0.02; Tabla 2, Fig.1); en segundas crias, el peso disminuy6
con la edad (P = 0.048), pero la relacion no fue significativa para las primeras crias (P =
0.263).

El peso de las hembras aumento6 significativamente con la edad (ML: edad: Fi,2=13.8, P =

0.0005; Tabla 3), independientemente del orden de eclosion (Fig. 2).

Tabla 2. Modelo lineal para peso de machos.

Variable F gl P
Modelo maximo

Rango de eclosion 1.50 1,56 0.23
Edad 0.09 1,54 0.76
Edad 2 0.17 1,50 0.70
Orden de eclosion 0.02 1,52 0.90
Nidada 0.71 1,55 0.40
Fecha de puesta 0.02 1,53 0.87
Afio 0.002 1,51 0.96
Orden ecl:edad 5.82 1,49 0.02*
Orden ecl:edad? 2.10 1,48 0.15
Orden ecl:rango ecl  0.20 1,47 0.66
Modelo minimo

Orden ecl:edad 5.23 1,54 0.02*
Orden de eclosion 0.004 1,55 0.95

Edad 0.08 1,56 0.78
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Figura 1. Relacion entre el peso (gr.) y la edad de machos segun el orden de eclosion en su
nido natal.

Tabla 3. Valores del modelo lineal para peso de hembras.

Variable F gl P
Modelo maximo

Rango de eclosion ~ 0.0001 1,47 0.99
Edad 13.80 1,52 0.0005%**
Edad 2 0.88 1,46 0.35
Orden de eclosion 0.22 1.51 0.64
Nidada 0.08 1,50 0.78
Fecha de puesta 0.07 1,49 0.79
Afo 0.08 1,48 0.78
Orden ecl:edad 0.97 1,44 0.33
Orden ecl:edad? 1.22 1,45 0.27
Orden ecl:rangoec  0.36 1,43 0.55

Modelo minimo

Edad 13.80 1,52 0.0005***
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Figura 2. Relacion entre el peso y edad de hembras.

Pico

Ninguna variable independiente se relacion6 con el tamafio del pico de los machos (Tabla 4)

ni de las hembras (Tabla 5).

Tabla 4. Valores de los modelos lineales generalizados para pico de machos.

Variable F gl P

Rango de eclosion  2.86 1,54 0.38
Edad 0.01 1,52 0.91
Orden de eclosion 1.70 1,55 0.20
Nidada 2.30 1,56 0.09
Fecha de puesta 0.02 1,53 0.90
Afo 0.01 1,51 0.91
Orden ecl:edad 3.47 1,50 0.07
Orden ecl:rangoec  0.03 1,49 0.86

Tabla 5. Valores de los modelos lineales generalizados para pico de hembras.



Variable F gl P

Rango de eclosion ~ 0.35 1,50 0.55
Edad 1.77 1.51 0.18
Orden de eclosion 0.07 1,49 0.80
Nidada 1.84 1,52 0.18
Fecha de puesta 0.03 1,48 0.84
Ano 0.02 1,47 0.90
Orden ecl:edad 0.08 1,45 0.77
Orden eclirangoec  0.31 1,46 0.58
Ulna

En los machos, la interaccion entre el orden de eclosion x la fecha de eclosion (medida
como la fecha proporcional de eclosion relativa a su cohorte natal) se relaciond
significativamente con el tamafio de la ulna (ML: F1, s = 14.67, P = 0.0003; Tabla 6); en
segundas crias, el tamafio de la ulna aumento con la fecha de eclosion (P = 0.00015; Fig. 3),
pero para primeras crias, la tendencia fue a mantener el mismo tamafio de ulna con la fecha
de eclosion (P = 0.26; Fig. 3).

En las hembras, ninguna variable se relacion6 significativamente con el tamafio de la ulna

(Tabla. 7).

Tabla 6. Valores del modelo lineal para ulna de machos.

Variable F gl P
Modelo maximo

Rango de eclosion 2.67 1,56 0.11
Edad 0.09 1,52 0.76
Orden de eclosion 1.57 1,55 0.21
Nidada 0.31 1,53 0.58
Fecha de puesta 0.24 1,51 0.63
Afo 0.50 1,54 0.50
Orden ecl:edad 3.12 1,49 0.08
Orden ecl:rango ecl 13.90 1,54 0.0005%**
Modelo minimo

Orden de eclosion 1.57 1,55 0.21
Rango de eclosion 2.67 1,56 0.11

Orden ecl:rango ecl 14.67 1,54 0.0003***
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Figura 3. Relacion entre el tamafio de la ulna y la fecha de eclosion (rango proporcional
relativo a su cohorte natal) para machos segun el orden de eclosion en su nido natal.

*Nota: un menor valor del rango proporcional indica una fecha mas temprana en la
temporada.

Tabla 7. Valores del modelo lineal para ulna de hembras.

Variable F Gl P

Rango de eclosion  0.57 1,50 0.45
Edad 0.05 1,48 0.83
Orden de eclosion 0.003 1,47 0.95
Nidada 1.50 1,52 0.22
Fecha de puesta 2.20 1,51 0.14
Afio 0.31 1,49 0.57
Orden ecl:edad 13.01 1,46 0.09

Orden ecl:rangoec  0.35 1,45 0.55




Orden de eclosion y color de patas y alas cuando adultos

Color de patas

En los machos, ninguna de las variables independientes se relacion6 significativamente con
el croma verde de las patas (Tabla 8).

En las hembras, la edad y la fecha de puesta (en dias julianos) del afo en curso se
relacionaron significativamente con el color de las patas (LM: edad: Fi, si = 4.7, P = 0.03;
fecha de puesta: Fi, s1 = 5.4, P = 0.02; Tabla 9); las hembras de mayor edad (Fig. 4) y
aquellas que anidaron mas tarde en la temporada de estudio (Fig. 5) tuvieron valores de
croma verde mayores que las hembras jovenes y las que anidaron relativamente mas
temprano en la temporada.

(Cabe notar que las puestas tardias de la presente muestra son puestas tempranas en relacion al resto

de la poblacion anidadora porque el muestreo se llevdo a cabo durante la primera parte de la

temporada de anidacion (Pefia, 2009).

Tabla 8. Valores del modelo lineal para croma verde de patas de machos.

Variable F gl P

Rango de eclosion ~ 2.50 1,56 0.12
Edad 0.36 1,54 0.55
Edad 2 0.46 1,53 0.50
Orden de eclosion 0.56 1,51 0.46
Nidada 1.15 1,55 0.29
Fecha de puesta 0.80 1,52 0.37
Afo 0.05 1,50 0.83
Orden ecl:edad 0.80 1,48 0.37
Orden ecl:edad? 0.03 1,49 0.86

Orden ecl:rango ec  0.004 1,47 0.95




Tabla 9. Valores del modelo lineal para croma verde de patas de hembras.

Variable F gl P
Modelo méaximo
Rango de eclosion ~ 0.40 1,49 0.53
Edad 4.71 1,51 0.03 *
Edad 2 0.32 1,46 0.57
Orden de eclosion 0.04 1,48 0.84
Nidada 1.93 1,50 0.17
Fecha de puesta 5.40 1,51 0.02 *
Ano 0.0005 1,47 0.98
Orden ecl:edad 2.45 1,45 0.12
Orden ecl:edad? 0.29 1,43 0.59
Orden ecl:rangoec  0.69 1,44 0.41
Modelo minimo
Edad 4.70 1,51 0.03*
Fecha de puesta 5.40 1,51 0.02*
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Figura 4. Relacion entre la proporcion en croma verde de las patas y la edad de hembras
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Figura 5. Relacion entre la proporcioén de croma verde de las patas y la fecha de puesta de
las hembras en el afio de muestreo (2007).

Color de alas

En ambos sexos, ninguna variable se relaciono con la reflectancia total (Tabla 10y 11) o la

reflectancia maxima (Tabla 12 y 13) de las alas.

Tabla 10. Valores del modelo lineal generalizado de reflectancia total de alas de machos.

Variable F gl P
Rango de eclosion 224 1,52 1
Edad 1856 1,53 1
Edad 2 1103 1,50 1
Orden de eclosion 3577 1,55 0.38
Nidada 175 1,51 1
Fecha de puesta 6297 1,56 0.24
Ano 2729 1,54 0.44
Orden ecl:edad 45 1,49 1
Orden ecl:edad? 1384 1,48 1
Orden ecl:irangoec 1963 1,47 1

Tabla 11. Valores del modelo lineal generalizado de reflectancia total de alas de hembras.



Variable F gl P

Rango de eclosion 13039 1,51 0.13
Edad 12137 1,52 0.15
Edad 2 7196 1,46 0.26
Orden de eclosion 10357 1,50 0.18
Nidada 10126 1,49 0.18
Fecha de puesta 229 1,47 1

Ano 2024 1,48 1

Orden ecl:edad 13945 1,44 0.11
Orden ecl:edad? 7147 1,45 0.26
Orden ecl:rango ec 2062 1,43 1

Tabla 12. Valores del modelo lineal generalizado de reflectancia maxima de alas de
machos.

F gl P

Variable

Rango de eclosion  0.47 1,51 0.81
Edad 2.55 1,53 0.57
Edad 2 3.15 1,52 0.53
Orden de eclosion 5.11 1,55 042
Nidada 0.16 1,50 0.89
Fecha de puesta 13.08 1,56 0.2
Ano 3.65 1,54 0.50
Orden ecl:edad 0.36 1,48 0.84
Orden ecl:edad? 2.9 1,47 0.57
Orden ecl:rangoec  1.98 1,49 0.63

Tabla 13. Valores del modelo lineal generalizado de reflectancia maxima de alas de
hembras.

Variable F gl P

Rango de eclosion  14.69 1,51 0.19
Edad 15.64 1,50 0.18
Edad 2 17.52 1,49 0.15
Orden de eclosion 12.45 1,48 0.22
Nidada 18 1,52 0.15
Fecha de puesta 0.38 1,46 0.83
Afo 1.49 1,47 0.67
Orden ecl:edad 15.86 1,44 0.17
Orden ecl:edad? 9.06 1,45 0.30

Orden eclirangoec  2.85 1,43 0.56




Discusion

Orden de eclosion y talla cuando adultos
Peso

Con la edad, el peso de machos que fueron segunda cria disminuyd, de manera mas evidente
a partir de los 9 afios de edad, pero el peso de machos que fueron primera cria no mostro
variacion significativa. La disminucién en peso de las segundas crias podria deberse a
sesgos en el muestreo, como una mortalidad diferencial donde la sobrevivencia de
individuos pesados decrece con la edad o a que con la edad, son menos las segundas crias
pesadas que se reproducen, por lo que no aparecen en mi muestra. Alternativamente, las
segundas crias pueden estar perdiendo peso de manera facultativa a edades avanzadas para
disminuir el costo del vuelo e invertir més recursos en la reproduccion (Blem 1976; Gaston
y Hipfner 2006; Norberg 1981; Ritz 2007). Tal reduccion podria no ser necesaria en
primeras crias, si son de mayor calidad y pueden soportar el mismo peso aun a edades

avanzadas (Weimerskirch et al. 2001).

Otra posibilidad es que las segundas crias pierden peso con la edad en consecuencia
de la inanicién y subordinaciéon o la aceleracion en crecimiento que se ha visto que
presentan durante la infancia. Las segundas crias son mas pequefias que su hermano mayor
durante aproximadamente las primeras 7 semanas de vida (Drummond et al. 1991), pero a
los 70 dias de edad su peso es similar al de primeras (Drummond et al. 1991; Drummond et
al. 2003), lo cual implica una compensacion en crecimiento entre los 50 y 70 dias de edad.
En varias especies de animales, se ha visto que este tipo de compensacion generalmente
conlleva costos que se pagan mas adelante en la vida (Metcalfe y Monaghan 2001)
incluyendo, posiblemente, la pérdida de peso observada después de los nueve afios de edad,
que es la edad aproximada a la cual inicia la senescencia reproductiva en bobos (Beamonte

et al. aceptado).

En hembras el patron fue distinto, ya que su peso aumentdé con la edad,
independientemente del orden de eclosion. Es posible que las hembras ligeras mueren mas
jovenes o no logran reproducirse con la misma frecuencia que las hembras pesadas a edades
avanzadas, cuando se ha visto que el éxito reproductivo de hembras de aves y mamiferos
como el venado rojo (Cervus elaphus), depende de su tamafio y condicién corporal

(McNamara y Houston, 2006). Alternativamente, el aumento de peso de hembras en crianza



con la edad podria reflejar un aumento progresivo en la inversion en la condicion propia,
que a su vez se podria relacionar con la disminuciéon que se ha observado en la inversion
reproductiva de hembras senescentes, cuyo €xito reproductivo decrece a partir de los 8 afios
de edad (Beamonte et al aceptado). Las diferencias entre sexos se discutirdn mas adelante en

la seccidn de conclusiones.

Pico

No hubo diferencias en el tamafio del pico segin el orden de eclosion o la edad de hembras
ni de machos adultos. Actualmente, no existen estudios sobre el crecimiento del pico en el
bobo de patas azules. Sin embargo, en pinzon cebra (Taeniopygia guttata) se ha visto que
durante el tiempo que los polluelos son alimentados por sus padres, el pico es poco afectado
por la escasez de alimento; crece despacio y por un periodo largo, a diferencia de otros
caracteres mas vulnerables, que tienen una tasa de crecimiento mayor y alcanzan un tamafio

maximo a edades tempranas (De Kogel 1997).

Otra posibilidad es que durante el desarrollo se asignen recursos de manera
preferencial al crecimiento del pico (De Kogel 1997), dado que en el bobo de patas azules es
una estructura utilizada por ambos sexos en la competencia intrasexual por pareja, en la

defensa del nido y para obtener alimento (Nelson 1987).

Ulna

Los machos que fueron segunda cria y eclosionaron tarde en su afio natal tuvieron la
ulna mas grande que aquellos que eclosionaron temprano. Tedricamente, existe una relacion
positiva entre la longitud del ala y la capacidad para soportar el peso durante el vuelo y para
forrajear (Thomas 1993). Es posible que entre las crias segundas que eclosionan tarde y por
tanto enfrentan una transicion a la independencia dificil, sobreviven mas y se reproducen
con mas probabilidad aquellos individuos grandes cuyo mayor tamafio les permite

sobrevivir la adversidad durante la infancia.

Otra posibilidad es que las hembras que se reproducen tarde invierten mas recursos
en los segundos huevos para preparar a sus crias para condiciones adversas durante la

infancia o la transicion a la independencia. Consistente con esta propuesta, la concentracion



de andrégenos en sangre de crias del bobo de patas azules aumenta mientras mas tarde
eclosionan (Dentressangle et al, 2008). Los androgenos podrian favorecer la eclosion de
huevos o fortalecer la condicidon corporal, conducta y/o desarrollo, como se ha documentado
en otros estudios de aves (Mousseau y Fox 1998; Nager et al. 2000; Williams 1994). Por
tanto, para los machos que fueron segunda cria y eclosionaron tarde, los costos de forrajeo

disminuyen con la edad ya que tienen una ulna mas grande y un peso menor.

En hembras, no hubo variacion en el tamano de ulna que se relacionara con su edad,
orden de eclosion o fecha de eclosion. Es posible que esto se deba a una mortalidad
diferencial, donde las hembras cuya ulna tiene un tamafio mas pequefio o mas grande que la

media, no sobrevivan o no logran reproducirse.

Orden de eclosion y color de patas y alas cuando adultos

Color de patas

Contrario a lo esperado, el croma verde de las patas de los machos no se relacion6
con su orden de eclosion, edad o fecha de eclosion (u otra variable analizada). La sefial
expresada en el color de patas es una caracteristica bajo seleccion sexual que varia segln el
estatus reproductivo de los individuos: durante la crianza la brillantez disminuye respecto a
su propio color durante el cortejo (Espinosa 2004). Es posible que la ausencia de diferencias
entre primeras y segundas crias en la vida adulta se deba a que una vez establecidos la
pareja y el nido, el color ya no tiene la misma funciéon como sefial y los carotenoides se
asignan a otras funciones, ya sea como antioxidantes o inmunoestimulantes (Lozano 1994;
Velando et al. 2006b). Seria una comparacion mas interesante, medir el color de patas de
primeras y segundas crias durante la época de cortejo, cuando el color de este caracter esta
en constante evaluacion para la eleccion de pareja (Torres y Velando 2003; 2005) .

En hembras, independiente del orden de eclosion el croma verde de las patas
aumento con la edad al igual que el peso, lo que en conjunto podria indicar que las hembras
viejas estdn en mejor condicion. Posiblemente estan mejor nutridas y por lo tanto pueden
asignar mas carotenoides a la coloracién de sus patas que las hembras jovenes (McGraw y
Ardia 2003). Al igual que se sugiri6 para explicar el aumento en el peso de hembras con la

edad, otras posibilidades son que las hembras ligeras y con peor color mueren mas jovenes o



que a edades avanzadas no logran reproducirse con la misma frecuencia que las hembras
pesadas y con buen color.

La cantidad de croma verde en las patas de las hembras primeras y segundas aumenté
también con su fecha de puesta. Es importante sefialar que la muestra de este estudio no
abarca individuos de toda la temporada reproductiva. Sin embargo, esta ultima es bimodal
(Penia, 2009) y los individuos de este estudio se encuentran dentro del primer pico de
puestas, que puede verse como una sub muestra representativa del promedio de la
poblacion. Posiblemente las hembras que establecieron el nido temprano se esforzaron para
hacerlo y se deterioran mas en consecuencia. Alternativamente, es posible que las aves que
anidan temprano estén dispuestas a invertir mas en la reproduccion que las aves tardias ya
que las crias en la colonia que eclosionan en fechas tempranas tienen mayor probabilidad de
sobrevivir y reclutar (Drummond et al. 2003), lo que les da un mayor valor reproductivo. En
contraste, las aves que anidaron mas tarde y posiblemente bajo condiciones de reproduccion
mas perjudiciales, como elevacion en la temperatura superficial del mar y escasez de
alimento (Velando y Alonso-Alvarez 2003), destinan menos recursos a sus crias y mas a su
condicion corporal, lo que les permitiria en teoria, tener un color de patas mas atractivo.
Esto es consistente con lo reportado por Peiia (2009), quien encontrd que en la Isla Isabel, la
anidacion temprana del bobo de patas azules estuvo relacionada con un mayor éxito del
nido, mostrando un decaimiento en el éxito a partir de la mitad de la temporada, que

coincide aproximadamente con la mitad del pico reproductivo en el que muestreamos.

Color de alas

En este, el primer analisis del color de alas del bobo de patas azules, se busco la
relacion con el orden de eclosion en individuos de ambos sexos y de distintas edades. No
hubo diferencias en reflectancia total ni en reflectancia maxima relacionadas al orden de
eclosion en hembras ni en machos. No se sabe la cantidad y tipo de pigmentos en el color
café de las plumas, de los bobos, pero posiblemente se trata de un ornamento mixto que
combine melanina y carotenoides (Jawor y Breitwisch 2003). Los pigmentos que dan origen
a la coloracion de las plumas tienen diferentes reflectancias de color, origenes y funciones
en el cuerpo. Para fines de este trabajo, el color de las plumas se analiz6 desde el punto de
vista descriptivo con base en dos pardmetros obtenidos a partir de la curva de reflectancia

del color de las plumas: reflectancia total y reflectancia maxima. Seria interesante estudiar si



la coloracion en las plumas tiene alguna funcién en términos de atractivo sexual y luego

explorar la produccion y el contenido de pigmentos que las componen.



Conclusion

Numerosos estudios de aves han demostrado el efecto del ambiente y las condiciones
experimentadas durante el desarrollo temprano sobre el fenotipo adulto (Lindstrom 1999).
El presente estudio mostrd que algunas diferencias fenotipicas entre adultos del bobo de
patas azules se pueden relacionar con las condiciones del desarrollo temprano (orden de
eclosion y fecha de eclosion) y a la vez con el sexo de los individuos.

En cuanto a las diferencias entre sexos, se esperaria que las hembras fueran mas
vulnerables que los machos a las condiciones adversas durante el desarrollo ya que en esta
especie son el sexo mas grande (Drummond et al, 1991; Nelson 1978; Torres y Drummond
1999a). Sin embargo, el orden de eclosion se relacion6 solamente con el fenotipo de machos
adultos y no con el fenotipo de hembras adultas: para machos que fueron primera y segunda
cria, el peso y tamafio de ulna varian de manera distinta dependiendo de su edad y fecha de
eclosion respectivamente. Tal vez son relevantes los diferentes patrones de crecimiento y
desarrollo que experimentan hembras y machos: a la eclosion, no difieren en tamafio ni en
masa (Torres y Drummond 1999a), pero las hembras crecen mas rapido y alcanzan una talla
y masa final mayor, a pesar de que no hay evidencia de que necesiten una mayor inversion
en alimentacion por parte de los padres para lograrlo (Torres y Drummond 1999b). Para
explicar estas contradicciones, Torres y Drummond (1999b) sugirieron que dada la
competencia agresiva en el nido, los machos necesitan tener un desarrollo motor mas
acelerado que las hembras, cuya talla mayor les confiere ventajas competitivas. Es posible
que el costo de esta supuesta aceleracion en el desarrollo motor de los machos sea lo que
ocasiona diferencias en el fenotipo adulto de crias que se desarrollan en contextos
diferentes: variacion en peso y tamafo de ulna de machos relacionada el orden de eclosion.

Dadas las condiciones de estrés y escasez de alimento bajo las que se desarrolla la
segunda cria del bobo de patas azules (Drummond et al. 1986; Drummond et al. 1991;
Nufiez de la Mora et al. 1996), esperaba que las diferencias entre primeras y segundas crias
adultas indicaran una ventaja de ser primera cria, con respecto al tamafo corporal y al color
de patas y alas. Sin embargo, los resultados relacionados al orden de eclosion fueron pocos
y solamente la disminucion en peso de segundas crias con la edad podria indicar una ventaja
de ser primera cria. Sorpresivamente, el mayor tamafo de la ulna mientras mas tarde
eclosionaron las segundas crias, podria indicar una ventaja de ser segunda cria. Esta escasez
de diferencias se puede deber a dos cosas: 1) La muestra de segundas crias solo incluyo

aquellas que lograron emplumar y reclutar, por lo que no es una muestra representativa de



las crias que eclosionaron en segundo lugar. Dado que mueren mas segundas que primeras
crias durante la crianza (Drummond et al. 1986) es posible que las segundas crias que
empluman son mas seleccionadas por viabilidad que las primeras crias que empluman. 2)
La seleccion natural pudo haber favorecido un programa de desarrollo infantil capaz de
amortiguar tanto los embates de su hermano mayor como la escasez de alimento y los altos
niveles de corticosterona que presentan durante los 4 meses de infancia. Asi, al llegar a la
vida adulta las segundas crias alcanzan y en el caso de la ulna de machos superan el tamafio
de sus hermanos mayores, ademds de que logran tener un atractivo y un éxito reproductivo
similar (Drummond et al. 2003). Cuando se han manipulado las condiciones del desarrollo
temprano de polluelos de manera experimental, ya sea variando la cantidad y calidad del
alimento (Ohlsson y Smith 2001), las concentraciones de hormonas (Kitaysky et al. 2003) o
el tamafio de la nidada en la que se desarrollan los individuos (Naguib et al. 2008), entre
otras variables, se han registrado repercusiones negativas sobre tamafio, atractivo,
capacidades cognitivas, adecuacion y en ultima instancia sobrevivencia en la etapa adulta
(Kitaysky et al. 2003; Naguib et al. 2008; Ohlsson y Smith 2001). Cabe sefialar que observé
a los bobos en el campo bajo condiciones naturales y, si bien las condiciones bajo las cuales
se desarrolla la segunda cria del bobo de patas azules son estresantes y deficientes, como
algunas de las impuestas en los experimentos mencionados, siguen siendo condiciones
naturales y, en esta especie, predecibles y materia prima para la actuacion de la seleccion
natural. En cambio, es menos claro que las manipulaciones experimentales aplicadas a crias

de otras especies de aves hayan simulado los retos a los que naturalmente estan expuestos.
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Figura 6. Relacion marginal entre el tamafio de la ulna y la edad de machos, segin el orden de

eclosion en su nido natal.
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