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RESUMEN

Muchas especies de aves construyen nidos durante su reproduccion con el fin de brindar a
la crias la proteccidn necesaria para su desarrollo y supervivencia. Recientemente se ha
sugerido que la variacion intra-especifica en el tamano y forma del nido pudo haber
evolucionado como una sefial sexual. Segun ésta idea el nido podria funcionar como una
forma de fenotipo extendido del individuo que lo construye, indicando asi su condicién y
su disposicion en el cuidado de las crias. En la presente tesis evaluamos esta hipétesis en
el bobo café Sula leucogaster leucogaster en donde los machos realizan la mayor parte del
trabajo de construccién de nido. Durante el periodo de cortejo y construccién de nido,
aumentamos la altura maxima de los nidos de un grupo de parejas y realizamos
observaciones de conducta el dia de la manipulacién. Encontramos que los machos del
grupo aumentado incrementaron su tasa de conductas de cortejo y construccion, en
comparacion con los machos control. Por su parte, las hembras del grupo aumentado, a
diferencia de las controles, permanecieron mas tiempo en el nido, disminuyeron su tasa
de conductas de construccién y aumentaron su frecuencia de cépulas. No obstante, no
encontramos efectos de la manipulacién de la altura del nido en la probabilidad y fecha
de puesta. En conjunto los resultados sugieren que en el bobo café, ambos miembros de
la pareja son capaces de ajustar su conducta inmediata de acuerdo a las caracteristicas del

nido.



INTRODUCCION

arwin (1871) sugirié que la seleccion sexual surge de las ventajas que ciertos
individuos tienen sobre otros del mismo sexo y especie respecto a la reproduccién. La
seleccion sexual es un proceso evolutivo que ocurre cuando los individuos compiten o
eligen pareja para obtener mas y mejores oportunidades de apareamiento. La seleccion
sexual puede favorecer la evolucidn de rasgos utiles en la competencia por parejas entre
miembros del mismo sexo, o de rasgos que incrementan el atractivo de los individuos para
los miembros del sexo opuesto (Darwin 1859). Asi podemos distinguir dos mecanismos de
seleccion sexual: la seleccidn intrasexual, en la que generalmente los machos compiten
con otros machos para obtener pareja, y la seleccion intersexual o eleccién de pareja
donde habitualmente las hembras eligen con que individuos aparearse (Darwin 1871;

Cunningham y Birkhead 1998; Dugatkin 2009).

Los dos mecanismos de la seleccion sexual implican una interaccién y un
intercambio de informacidn entre individuos de la misma especie. Asi, machos y hembras
se beneficiaran de un sistema de sefnalizacion en el que el emisor de una sefal pueda
demostrar su calidad, condicién o estatus y asi quiza adquirir mas y/o mejores parejas,
mientras que los receptores (los individuos a los cuales va dirigida la sefial) puedan
evaluarla y elegir una pareja de buena calidad (Zahavi 1975, Andersson 1986). La seleccién
sexual estd estrechamente relacionada con el desarrollo de un sistema de comunicacion
basado en sefales.

Zahavi (1975) sugirié que las hembras deberian de utilizar como indicador de
calidad individual sefiales que sean costosas de producir, de modo que los individuos de
baja calidad no puedan producirlas. En este escenario existen dos tipos de costos: “los
costos directos”, que ejercen una influencia negativa inmediata en la adecuacién de los
individuos, como aumento en la tasa de depredacién y parasitismo y “los costos
indirectos”, que surgen a través de efectos fisioldgicos por la produccion y mantenimiento

de una sefial, como incremento en el gasto energético o reduccion de la



inmunocompetencia (Hamilton y Zuk 1982, Folstad y Karter 1992, Kotiaho 2001). De esta
manera, la posesién de un caracter sexualmente seleccionado es una “prueba” de la
calidad del individuo, que permite a la hembra discriminar y asegurarse que ha elegido
entre los mejores genotipos de los machos presentes. Hay numerosos trabajos que han
encontrado dichos costos asociados a caracteres sexualmente seleccionados. Por ejemplo,
en la golondrina comun, el tamaio de la cola influye en las decisiones de apareamiento de
las hembras (machos con colas mas largas son mas atractivos; M@ller 1994), aunque es un
caracter costoso en términos de aerodinamica de vuelo, eficiencia de forrajeo e
inmunocompetencia, los machos que poseen colas mas largas tienen tasas de
supervivencia (respecto a la depredacidn) mas altas y mayor capacidad para hacer frente
a un reto inmunitario que los machos con colas cortas (Mgller y De Lope 1994; Saino y
Mgller 1996; Mgller y Nielsen 1997). En el bobo de patas azules el color de las patas de los
machos es una caracteristica que depende de los carotenoides y se relaciona con la
condicion nutricional del individuo. Cuando el color de patas se deteriora las hembras
disminuyen el cortejo, la frecuencia de cépulas y su inversidon en los huevos (Torres y
Velando 2003; Velando et al. 2006). Ademas, se ha demostrado que la coloracion del
plumaje y otros rasgos basados en pigmentos carotenoides en muchas aves como el
carbonero comun (Parus major) y la gaviota pati-amarilla (Larus michahellis) reflejan la
condicidn fisica actual y el estatus inmunoldgico y antioxidante (Patrick et al. 2007; Pérez

et al. 2008).

Al igual que los ornamentos morfolégicos y despliegues de comportamiento,
existen otros tipos de sefales de calidad o condicién que “se extienden mas alla del
cuerpo”, por lo que se han llamado fenotipo extendido (Dawkins 1982). Al igual que
cualquier otra caracteristica fenotipica, la variacién en las caracteristicas del fenotipo
extendido tiene una base genética y puede influir en la probabilidad de que estos genes
pasen a las siguientes generaciones (Dawkins 1982). Los caracteres del fenotipo
extendido, semejante a cualquier otra caracteristica fenotipica, proveen informacion

confiable a un receptor ya que por lo general su expresion también implica costos



(Schaedelin y Taborsky 2009). Una forma de fenotipo extendido es la construccion de
artefactos que realizan una gran diversidad de especies animales (revisién en Hansell
2005). Por ejemplo, en las arafias Nephilengys cruentata la estructura de las telaraias
funciona como un indicador del tamafio corporal del constructor, y el tamafio del
individuo es un buen predictor del resultado de una contienda (las arafias mas grandes
ganan los combates); asi las arafias pueden evitar un enfrentamiento con individuos mas
grandes (Schuck-Paim 2000). En las aves hay varios ejemplos de senales de fenotipo
extendido que parecen jugar un papel importante en la seleccidon sexual y la seleccion
social (Schaedelin y Taborsky 2009; Mainwaring y Hartley 2009; Sergio et al. 2011). Un
ejemplo muy espectacular ocurre en los pdjaros pergoleros, en que los machos construyen
estructuras con ramas o pastos decoradas con flores u otros objetos (“bowers”) que las
hembras evallan durante la eleccién de pareja; sdlo los machos con mayor estatus de
dominancia y en mejor condicion (menor carga parasitaria) pueden mantener y defender
bowers muy decorados (Borgia 1985, et al. 1985; Doucet y Montgomerie 2003). En el
milano negro (Milvus migrans) la cantidad de decoracién del nido incrementa las tasas de
depredacion, unicamente los individuos con mayor estatus de dominancia (mejor
condicién corporal, edad y calidad de territorio) pueden responder al incremento en el

riesgo de depredacion y defender su territorio de otros conspecificos (Sergio et al. 2011).

Durante el proceso de eleccion de pareja, las hembras pueden evaluar en los
machos varios rasgos de manera simultanea, como por ejemplo despliegues visuales u
ornamentos coloridos, sefales vocales, comportamiento de cortejo, construccién de
objetos, etc., integrando asi un sistema de comunicacidon complejo basado en sefiales
multiples (Andersson 1994; Moller et al. 1998). Existen dos hipdtesis para explicar la
evolucion y el mantenimiento del uso de sefales multiples: la hipdtesis de los mensajes
multiples propone las diferentes sefiales proveen informacién distinta de la condicién vy
la hipotesis de las senales redundantes propone que cada rasgo se correlaciona con algun
aspecto de la condicion, de manera que al ser evaluados juntos proporcionan un indicador

general de la calidad de la pareja (Moller y Pomiankowski 1993; Johnstone 1995). En



cualquier caso, el uso de ornamentos multiples en la seleccion de pareja refuerza la
honestidad de las sefales, ya que hace mas dificil que individuos de baja calidad expresen
varias sefiales al mismo tiempo (Zahavi 1975), haciendo asi mas confiable la eleccion y

reduciendo los costos asociados a los errores en la eleccién de pareja (Candolin 2003).

Por ejemplo, en el cardenal (Cardinalis cardinalis) machos y hembras evaltdan a sus
parejas por el color de su plumaje, pico y rostro (Jawor et al. 2003; Jawor y Breitwisch
2004). Las hembras del papamoscas cerrojillo (Ficedula hypoleuca) evalian diversos
caracteres del macho; la reflectancia UV del plumaje, el tamafio de su parche alar, su
tamafio corporal y su versatilidad de cato (Sirkid y Laaksonen 2009). En el pergolero
satinado (Ptilonorhynchus violaceus) las hembras utilizan las caracteristicas fenotipicas (e;].
coloracion de plumaje), los despliegues de comportamiento del macho y la calidad del
“bower” que construyen para evaluar a sus posibles parejas (Doucet y Montgomerie 2003;

Robson et al. 2005).

Durante la época reproductiva muchas especies de aves crian en nidos. Un nido
puede definirse como una estructura construida por los padres cuya principal funcién es la
de contener y proteger a la descendencia durante su desarrollo temprano (Collias y
Victoria 1978; Gill 1995; Fargallo et al. 2001). Diversos trabajos han mostrado que los
nidos proveen el microclima adecuado para el éxito de la incubacién de los huevos (Hoi et
al. 1996) ya que aislan a los huevos y a las crias de condiciones ambientales adversas (Gill
1995) y brindan proteccién contra depredadores (Quader 2006). Se utiliza una gran
diversidad de materiales en la construccion de los nidos. Normalmente, material vegetal
como ramas, pasto, liquenes y hojas, material animal como pelo y plumas y material
inorganico como piedras y barro, entre otros (Gill 1995; Mdller 1994). La forma y
composicion de los nidos varia en las diferentes especies de aves en funcién del contexto
ecoldgico de cada una. Ademas de las variaciones inter-especificas es comun observar
variaciones intra-especificas (Hoi et al. 1996) que pueden deberse a diferencias
poblacionales, por ejemplo en el tipo de depredadores, condiciones ambientales, o

disponibilidad de materiales (Hoi et al. 1996; Soler et al. 1998a). Los nidos también
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pueden variar debido a diferencias en la inversién parental (no todos los padres invierten
lo mismo en la reproduccidn ya que su inversion puede relacionarse con el momento y/o
valor reproductivo que depende de factores ecoldgicos y sociales) y/ o debido a
diferencias en la calidad de los padres, de manera que los individuos de mejor calidad

podran construir nidos mejores (Pogany y Székely 2007; Soler et al. 1998a).

La construccion del nido es una actividad costosa en términos de energia invertida
en la colecta, procesamiento y ensamblaje del material, de competencia por el material
con otros machos, de riesgo de depredacion de los adultos y/o del nido al ser mas
conspicuo (Hansell 2005), por lo que puede considerarse que esta conducta compromete
la inversion en otros comportamientos reproductivos (Collias y Collias 1984; Md@ller 1994;
De Neve et al. 2004; Hansell 2005). Recientemente se ha sugerido que la variacion intra-
especifica en el tamafio y forma del nido pudo haber evolucionado como una sefal sexual
(De Neve y Soler 2002; Soler et al. 1998a). De acuerdo con esta hipodtesis el nido podria
funcionar como un fenotipo extendido (Barber et al. 2001; Dawkins 1982; Schaedelin y
Taborsky 2009), mediante el cual las hembras evalian la calidad de sus parejas
potenciales en funcién de ésta sefial (Soler et al. 1998b; Barder et al. 2001). En especies
donde el éxito de la crias depende de alguna caracteristica del nido y los machos
participan en la construccién del nido como parte del cuidado parental, las hembras
podrian evaluar la calidad de los machos como posibles padres en términos de voluntad
para invertir en la descendencia, la experiencia o edad, la habilidad de construccién del
macho y su capacidad para mantener un nido, ademas de su condicion fisica (Moreno et
al. 1994; Evans 1997; Hoi et al. 1996; Soler et al. 1998b; De Neve y Soler 2002; Fargallo et
al. 2001; Mgller 2005; Metz et al. 2009; Soler et al. 2007; Tomas et al. 2006). Por ejemplo,
en la urraca de pico negro (Pica pica), en la ratona de dorso leonado (Thryothorus leucotis)
y en la golondrina comun (Hirundo rustica) se encontré que el tamafio del nido o la
contribucidn a la construccion del nido del macho estdn relacionados positivamente con la
tasa de provision de alimento del macho a las crias y con la calidad del alimento

proporcionado (De Neve et al. 2004; Gill y Stutchbury 2005; Soler et al. 1998b). Aunado a
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esto, la evaluacion del nido como sefial de fenotipo extendido podria acarrear beneficios a
las hembras que se manifiesten en un incremento en la sobrevivencia o el atractivo de su
descendencia ya que la construccidon del nido y el tamaiio del nido tienen una base
heredable, promoviendo que la descendencia también sea capaz de construir nidos
grandes (Schleicher et al. 1996; Mdller 2005; Pogamy y Székely 2007). Por lo tanto, en
algunas especies con cuidado parental que dependen en cierta forma de la construccién
de un nido para su éxito reproductivo, esta evaluacidn facilita la eleccién o la evaluacion
de la pareja, permitiendo a la hembra ajustar su esfuerzo reproductivo en funcién de la

calidad del macho (De Neve y Soler 2002; M@ller 1994; Soler et al. 1998b).

Una prediccidon crucial que se desprende de esta hipotesis es que las hembras
deberian responder apropiadamente a las caracteristicas de los nidos. Existe evidencia de
gue las hembras modifican su inversién materna en relacién al tamafio del nido (Slagsvold
1989; Moreno et al. 1994; Soler et al. 1996, 2001; Hoi et al. 2003; Mgller 2005), a la tasa
de construccion del macho (Szentirmai, et al. 2005), e incluso a la cantidad de material
depositado en el nido (Lépez-Rull et al. 2009; Moreno et al. 1994; Polo y Veiga 2006). Por
ejemplo, se ha encontrado que en algunas aves como en la urraca de pico negro, en la
golondrina comun, en la collalba negra (Oenanthe leucura) y en el carbonero comun
(Parus major) las hembras establecen puestas mas tempranas y mas grandes, cuando es
mayor el tamafio del nido que el macho construye, su actividad de construccion o la
cantidad de material de nido aportada (Slagsvold 1989; Moreno et al. 1994; Soler et al.
1996, 2001; Hoi 2003; Mgller 2005; Alvarez y Barba 2008). En el baloncito comun (Remiz
pendulinuz) las hembras incrementan su inversién materna durante la crianza cuando los
machos emplean mas tiempo en la construccién del nido (Szentirmai et al. 2005), y las
hembras del estornino negro (Sturnus unicolor) aumentan el nimero de descendencia
producido y producen mds crias machos cuando sus parejas depositan mayor cantidad de
material verde al nido que es un despliegue de cortejo de los machos que actia como una

sefial de su atractivo (Polo et al. 2004; Lépez-Rull y Gil 2009).
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A pesar de que existe evidencia de que algunos aspectos del nido o su construccién
afectan la inversion materna aun se desconoce si el nido o su construccion podrian influir
en la respuesta de las hembras durante el cortejo y la probabilidad de establecer una
puesta. En esta tesis investigamos si el tamafio del nido funciona como indicador de
calidad del macho en el bobo café (Sula leucogaster leucogaster) y si las hembras
modifican su cortejo en funcidon del tamafio del nido. El bobo café es una especie
adecuada para estudiar la posible funcidn sefializadora del nido ya que durante la etapa
de cortejo los machos participan en el 83% de la construccion del nido y las hembras el
17%. El nido presenta variacion en tamafo; didmetro, profundidad y especialmente en su
altura (ver resultados). Ya que el tamafio de puesta del bobo café es en promedio de dos
huevos, el diametro no es muy variable. Debido a lo anterior la altura podria ser una de las
variables de tamafio del nido mds importantes, ya que puede evitar la pérdida de los
huevos y las crias en sitios de anidacion con pendiente pronunciada. Aunado a esto, la
manipulacion experimental del tamafio de los nidos es relativamente sencilla ya que los
nidos son accesibles (los construyen en el suelo) y su construccion no es demasiado
elaborada. Ademas es facil realizar observaciones conductuales ya que estas aves toleran
la presencia humana sin alterar aparentemente su comportamiento. Si la altura del nido
da informacién sobre la calidad del macho, esperamos que las hembras modifiquen su
conducta de acuerdo a las caracteristicas de éste. Para poder evaluar ésta idea, se
aumento la altura de un grupo de nidos (nidos aumentados) y se analizo el efecto de esta
manipulacién sobre el comportamiento de cortejo de las hembras, y sobre la probabilidad

y fecha de puesta en comparacion con un grupo de nidos controles.
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OBIJETIVO

El objetivo de este estudio es evaluar si la variacion en la altura del nido es una

caracteristica sexualmente seleccionada en el bobo café.

HIPOTESIS

En el bobo café la variacién en la altura del nido es un indicador que las hembras utilizan

en la evaluacion de su pareja.

PREDICCIONES

1) Las hembras cortejaradn y copularan mas con los machos del grupo aumentado que
con los machos controles.
2) Las parejas del grupo aumentado tendran mayor probabilidad de puesta y puestas

mas tempranas que las parejas del grupo control.
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METODOS

Zona de estudio

El estudio se llevd a cabo de junio a agosto del 2009 en la colonia reproductiva de bobo
café que anida en la Isla Larga en el Parque Nacional Isla Marietas, Nayarit (105° 36’N, 20°
43’W). La isla cuenta con una extensidn aproximada de 41.2 has. En la Isla Larga el bobo
café es una de las especies de aves mas abundantes que se reproducen a lo largo del afio

(CONANP-SEMARNAT 2007).

Especie de estudio

El bobo café pertenece a la familia Sulidae del orden Pelicaniforme. Es un ave marina
socialmente mondgama que se distribuye principalmente en los trépicos. Es un ave de
larga vida, un individuo puede vivir hasta 25 afios, y se estima que la mortalidad en el
primer afio de vida es del 70% (Cohen 1988). Posee un plumaje monomorfico en la
mayoria de su distribucién, excepto en el este del Pacifico tropical donde todas las

poblaciones exhiben plumaje sexualmente dimorfico (Tershy 1998; Tershy y Croll 2000).

El bobo café comienza a reproducirse en promedio a los 3 afios de edad y posee un ciclo
reproductivo de al menos ocho meses: tres a cuatro semanas de cortejo, apareamiento y
construccion del nido, seis semanas de incubacion, y entre 13 a 14 semanas hasta que la
cria comienza a volar (Nelson 2005). La inversion parental en el bobo café es muy costosa,
ya que aunque los pollos alcanzan la edad de vuelo alrededor de los 100 dias, los padres
siguen alimentandolos por tres a ocho semanas después de la edad en que inician el vuelo
(Ceyca 2007). En general la duracién del ciclo reproductivo es variable dependiendo de la

disponibilidad de alimento (Magaiia 1992; Nelson 2005).

El bobo café anida en el suelo, en terrenos con pendientes pronunciadas o escarpadas
y también en terrenos planos. La distancia entre nidos varia dependiendo de su ubicacidn,
pero en las zonas con mayor densidad de aves los nidos se encuentran dispuestos a una

distancia aproximada de dos metros (observacion personal). El nido puede ensamblarse
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con ramitas, tallos, huesos, desechos, entre otros y en el Atoldn Kure, Isla Ascensién, Islas
del Mar del Coral, e Isla Willis, los nidos tienen un didmetro aproximado de 33 a45cmy
una profundidad de cuatro cm, aunque el tamafo del nido suele variar dependiendo de la
disponibilidad de material y de la exposicion del sitio de anidacién (Nelson 1978, 2005).
Nelson (1978) indica que en sitios de anidacidon que poseen pendiente, la principal funcién

de la construccién del nido parece ser proteger a los huevos de posibles pérdidas.

Ambos miembros de la pareja participan en la construccién del nido (Cohen 1988;
Nelson 2005), aunque el macho aporta la mayor parte del material de construccién, en
ocasiones acarredndolo de lugares alejados, y posiblemente invierte considerable tiempo
en el arreglo del material (observacién personal). Nelson (1978) sugiere que en el bobo
café la actividad de construccién del nido es muy importante en la formacion del lazo de
pareja y estd estrechamente relacionada con la ocurrencia de cépulas, particularmente en
etapas cercanas a la puesta del huevo, cuando tipicamente el macho aporta mas material
del nido y obtiene cdépulas en repetidas ocasiones en un corto plazo. Igualmente el
despliegue de conductas de construccién de nido tiene un papel notable durante los

encuentros agonisticos, y puede representar un simbolo de dominancia (Nelson 1978).

Procedimiento experimental

Se capturaron 90 machos que ya tenian una pareja. Se considerd pareja a una hembra y
un macho que permanecian junto a un nido sin huevos durante el momento de la captura,
gue se realizé durante la noche para disminuir la perturbacién debida a la manipulacion.
Las capturas se hicieron mediante la técnica de “lampareo”, que consiste en deslumbrar al
ave mientras se encuentra perchada (Torres y Velando 2003 y 2005). A cada macho se le
colocd una anilla de plastico numerada en la pata derecha, y se marcé con plumoén
indeleble negro en el pecho el nimero de la anilla correspondiente con el fin de facilitar
su identificacion durante las observaciones de conducta. Para disminuir la perturbacién las

hembras no fueron capturadas. Debido a que los bobos cafés durante la noche no
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duermen siempre sobre o junto a su nido, es posible que algunos de los machos
capturados no pertenecieran al nido mas cercano donde fueron capturados. Por ello, para
los analisis solo se incluyeron los nidos donde el macho y la hembra estuvieron cortejando
juntos en el nido al dia siguiente. Los nidos de los machos capturados se marcaron con
banderas numeradas y fueron asignados aleatoriamente a un grupo control (N=40) o a un
grupo aumentado (N=50). Al dia siguiente de la captura, los nidos del grupo aumentado
fueron levantados procurando no deshacer su estructura y para aumentar su altura,
debajo de ellos, se colocaron aproximadamente 10 cm de hojas de macollos de las dos
especies mas comunes y mas usadas en la construccién del nido del bobo café en Isla
Larga (Tripsacum dactyloides y Cyperus lygularis). El macollo extra que se aportd a los
nidos fue colectado en zonas alejadas de los sitios de anidacidn, para evitar disminuir la
disponibilidad de material de los nidos del vecindario. Los nidos del grupo control se
levantaron y se regresaron a su lugar de origen sin modificar la altura del nido, de manera
que fueron tratados de forma similar que los nidos aumentados. En cada nido se midid
con un flexémetro (x 1cm) el didmetro mayor (N = 90 nidos) y menor (N = 86), la altura
mayor (N = 90) y menor (N = 86), y la profundidad de cuenco (N = 90) antes y después de
la manipulacién (los nidos control se midieron sélo en una ocasién) y se conté el nimero
de plumas que tenian (Figura 1). Las manipulaciones de los nidos se realizaron de las 13:00
a las 15:00 hrs, que es cuando hay menos actividad de cortejo en la colonia. Todos los

nidos se monitorearon diariamente para registrar el dia de puesta del primer huevo.
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Figura 1. Ejemplo de nido aumentado antes y después de su modificacion. Se indican las
variables medidas para estimar la dimension del nido.

Observacion de Conducta

Para evaluar si el tamano del nido afecta la conducta de cortejo de la hembra se realizaron
observaciones de los 90 nidos manipulados. Todos los registros de conducta se realizaron
entre el 16 y 22 de julio. Los registros de conducta se llevaron acabo el mismo dia de la
manipulacién del nido, de las 17:00 a las 20:00 hrs, que es cuando hay mas actividad de
cortejo en la colonia. Los registros de conducta fueron realizados por seis observadores
gue se ubicaron a una distancia aproximada de 5 metros de los nidos focales. Cada
observador registré la conducta de al menos 3 parejas simultaneamente con ayuda de
binoculares, para poder leer las anillas y las marcas en el pecho. Se registré la frecuencia
absoluta de las siguientes conductas: aporte de material de nido, cuando el macho o Ia
hembra presentan material del nido a su pareja; arreglo de material de nido, cuando el
macho o la hembra movian material del nido sin mostrarlo a su pareja; “sky pointing”,
cuando el macho apuntaba con su pico al cielo y eleva levemente la cola; paseos, cuando
el macho o la hembra caminan con un andar “elegante”, con la cabeza erguida y el cuello
ligeramente girado; picos, cuando habia contacto de picos dentro de la pareja;
vocalizaciones, cuando el macho o la hembra emiten una vocalizacion estereotipada hacia
su pareja (descripcion detallada en Nelson, 2005). Se registré también la frecuencia

absoluta de cépulas o intentos de cédpula cuando el macho subié al dorso de la hembra e
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intentd o logrd establecer contacto entre cloacas. Para el analisis estadistico estas dos
variables las unimos en una sola debido a que la frecuencia de estos comportamientos es
baja. Con el fin de estimar el tiempo de permanencia del macho y la hembra en el nido se
realizaron registros de barrido cada 5 minutos anotando la presencia o ausencia de los

individuos focales.

Confiabilidad entre observadores

Antes de iniciar formalmente los registros de conducta se realizaron pruebas de
confiabilidad entre los observadores (Martin y Bateson 1991). Las confiabilidades
consistieron en el registro simultaneo e independiente de la conducta de cortejo de una
misma pareja focal por al menos 2 observadores. Las confiabilidades entre observadores
se consideraron adecuadas cuando la correlacion entre los registros de dos observadores

fue mayor al 90% (Correlaciones de Pearson; todas las correlaciones 2 r=0.99, P = 0.002).

Analisis estadistico

Para los analisis las conductas se agruparon en (1) conductas relacionadas con la
construccion del nido (aporte de material de nido y arreglo del material), a las que
llamaremos de aqui en adelante construccion de nido, y (2) conductas de exhibicion y
reconocimiento de pareja (“sky pointing”, paseos, picos y vocalizaciones), a las que
llamaremos cortejo. Se calculé la tasa de construccién de nido y la tasa de cortejo
dividiendo la frecuencia de las conductas entre el tiempo en minutos que pasé en el
territorio el macho o la hembra durante el periodo de observaciéon, respectivamente. De
los 90 nidos manipulados sdlo se analizd la conducta de cortejo de 35 nidos (17 nidos
controles y 18 nidos aumentados), debido a que solo en esta submuestra el macho o la
hembra, estuvieron presentes por lo menos cinco minutos durante el periodo de
observacién (presencia del macho: 78.57 + 57.00, rango 5-195 minutos; presencia de la

hembra: 57.00 + 54.94, rango 5-195minutos). Se incluyeron los registros de 5 minutos o
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mas tiempo de permanencia debido a que el tiempo que la hembra o el macho estuvieron
presentes, aun cuando fuera bajo, no parece sesgar la tasa de conducta calculada. El
tiempo que los machos y las hembras focales estuvieron en el territorio durante las
observaciones no se relaciond con la tasa de cortejo (Regresidn lineal: machos r=0.06, P =
0.13; hembras r = 0.05, P = 0.18), la tasa de construccién de nido (machos r = 0.03, P =
0.26; hembras r = 0.0001, P = 0.96), o la frecuencia de cépulas (r = 0.0001, P = 0.96; ver

analisis de posibles datos influyentes en Apéndice 1-Tabla 1).

El efecto de la manipulacién del tamafio del nido sobre el tiempo que el macho, la
hembra o la pareja pasaron en el territorio, la conducta de construccién de nido del
macho y la conducta de cortejo de la hembra se analizaron mediante modelos lineales
generales con distribucién normal (GLM, por sus siglas en inglés; Grafen y Hails 2002). Ya
que los residuales de la conducta de cortejo del macho y la conducta de construcciéon de
nido de las hembras no tenian una distribucion de error conocida, se analizaron mediante
GLMs, cuyos parametros fueron obtenidos mediante cuasi-verosimilitud (Littell et al.
2002). Debido a que es esperable que las tasas de cortejo y construccién de nido de las
hembras estén relacionadas con las tasas de cortejo y construccion de nido de los machos,
los analisis de las hembras incluyeron ademas del factor tratamiento (control y
aumentado), la conducta del macho como una covariable. El efecto del tratamiento sobre
la frecuencia de copulas fue analizado utilizando un modelo lineal generalizado con una
distribucién de error Poisson y una funcidn de enlace log (Dodson 2002; Littell et al. 2002).
Se repitieron los analisis de cortejo, construccion de nido de las hembras, y frecuencia de

copulas sélo con las parejas que establecieron una puesta.

El efecto de la manipulacion del tamano del nido en la fecha de puesta y la
probabilidad de establecer una puesta se analizd en las 90 parejas mediante GLMs con
una distribucion de error normal en el primer caso y con una distribucion de error
binomial y una funcién de enlace logit en el segundo caso (Dodson 2002; Littell et al.

2002).
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RESULTADOS

Descripcion del tamafio de los nidos

Los nidos del bobo café en Isla Larga muestran una considerable variacién natural en sus
dimensiones (didmetro mayor 58.65 + 10.85, rango 33-85 cm; altura mayor 5.70 + 2.97,
rango 1-14.5cm; profundidad 3.36 + 1.36, rango 1-7 cm, N = 90 nidos; diametro menor
49.12 + 10.26, rango 28-76 cm; altura menor 2.19 + 1.87, rango 0-8 cm, N = 86 nidos). Sin
embargo, los nidos presentan mas variacién en su altura (coeficientes de variacion:
diametro mayor 18.50%; didmetro menor 20.89%; altura mayor 52.16%; altura menor
85.58%; profundidad 40.45%). En todos los casos los nidos se construyen con hojas de
macollo (Tripsacum dactyloides). Ademas, el 82% de los nidos presentaban plumas, como
las que recubren su cuerpo y plumas de vuelo (nimero promedio de plumas por nido
5.05 + 5.57, rango 0-25, N= 90 nidos). Las plumas se encuentran sobre el nido, tanto en el

cuenco como en la superficie, sin parecer haber sido entretejidas.

Experimento

Antes de la manipulacion no se encontraron diferencias en el tamafio de los nidos de los
grupos control y aumentado (didmetro mayor t = -1.31, P = 0.19; diametro menor t = -
0.39, P=0.69, N = 84; altura mayor t =0.17, P = 0.85; U de Mann-Whitney: altura menor Z
=-0.33, P =0.74, N = 84; profundidad de cuenco Z=-1.05, P = 0.29, N = 88). Sin embargo,
después de la manipulacién los nidos en el grupo aumentado fueron en promedio tres
veces mas altos que los nidos del grupo control (altura mayor de los nidos control 5.62 +
2.86, rango 1-15 versus altura mayor de los nidos aumentados 15.27 + 3.68, rango 10.5-
26; altura menor de los nidos control 2.26 + 1.90, 0-8 versus altura menor de los nidos
aumentados 10.75 + 3.21, 10-21; Prueba de t para altura mayor t = -13.24, P = 0.000, N =
88; U de Mann-Whitney: altura menor Z = -7.59, P = 0.000, N = 84). Después de la

manipulacion, las medidas de didmetro y profundidad no difirieron entre los nidos
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controles y aumentados (diametro mayor t = -0.07, P=0.94, N = 88; diametro menor t = -
0.98, P =0.32, N = 84; profundidad de cuenco t = -0.64, P = 0.51, N = 88). Igualmente, en
los nidos en que se realizaron las observaciones de conducta, después de la manipulacién
solo la altura de los nidos controles y aumentados fue significativamente diferente (altura
mayor t = -7.82, P = 0.000; altura menor Z = -4.39, P = 0.000; diametro mayor t = 0.15, P =
0.87; diametro menor Z=-1.01, P = 0.31; profundidad t =-0.98, P = 0.33; N = 35 nidos).

Efecto de la manipulacidn en la conducta del macho

El tiempo que el macho estuvo presente en el territorio no difiridé entre los individuos del
grupo control y aumentado (F(1,34) = 1.34, P = 0.25). Sin embargo, los machos del grupo
aumentado tuvieron una tasa de cortejo 50% mayor, que los machos del grupo control (x°
= 3.99, P = 0.04; Figura 2). Los machos del grupo aumentado tendieron a realizar tasas
mas altas de construccion de nido respecto a los machos del grupo control, los machos del
grupo aumentado tuvieron una tasa de construccion del nido 61% mayor que los machos

del grupo control (F(1,34y=4.13 P = 0.053; Figura 3).
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Figura 2. Tasa de cortejo (frecuencia/min) de los machos en los grupos control (N=17) y
aumentado (N=18). Se muestran los promedios + EE.
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Figura 3. Tasa de construccién de nido (frecuencia/min) de los machos en los grupos
control (N=17) y aumentado (N=18). Se muestran los promedios + EE.

Efecto de la manipulacion en la conducta de la hembra

Las hembras del grupo aumentado permanecieron 57% mas tiempo en el territorio que las
hembras del grupo control (F(1,34) = 4.44, P = 0.04; Figura 4). La presencia de las hembras
de ambos grupos en el territorio se relaciond positivamente con la presencia del macho
(F(,32) = 3.86, P = 0.05; interaccion tratamiento-presencia del macho: F( 34 = 0.14, P =
0.70). No se detectaron diferencias en el tiempo que estuvieron presentes ambos
miembros de la pareja juntos en el nido entre los grupos control y aumentado (F1,34) =

0.87, P=0.35).
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Figura 4. Presencia de las hembras (min) en el nido en los grupos control (N=17) y
aumentado(N=18). Se muestra promedio + EE.

No se encontraron diferencias en la tasa de cortejo de hembras en los grupos
control (0.65 + 0.15) y aumentado (0.58 + 0.15) (F(1,34= 0. 43, P = 0.51), aunque en los dos
grupos la tasa de cortejo de las hembras se relaciond positivamente con la tasa de cortejo
de los machos (F(1,34) = 28.20, P = <0.0001; interaccion tratamiento-cortejo del macho:
Fi1,34)= 1.57, P = 0.22). Cuando se considero la tasa de construccién de nido de los machos,
las hembras del grupo control tuvieron tasas de construccién de nido (0.18 + 0.11) mas
altas que las hembras del grupo aumentado (0.13 # 0.05) (tratamiento: ¥° = 0.02, P = 0.87;
tasa de construccion de nido del macho: )(2 = 10.16, P = 0.001; interaccidn
tratamiento*tasa de construccién de nido del macho: )(2= 4.77, P =0.02; Figura 5). Debido
a que la frecuencia de conductas aumenta al acercarse la fecha de puesta repetimos los
analisis usando solo la muestra de parejas que establecieron una puesta (7 controles y 10
aumentadas). No encontramos diferencias en la tasa de cortejo entre las hembras del
grupo control (0.86 + 0.32) y aumentado (0.68 * 0.23) (tratamiento F=0.21, P = 0.65, dias
previos a la puesta F = 0.02, P = 0.88, cortejo del macho F = 14.26, P = 0.002,

tratamiento*cortejo del macho F =3.98, P = 0.06). Se obtuvo un resultado similar de la
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tasa de construccién de nido de las hembras de las parejas que establecieron una puesta,
las hembras del grupo control tuvieron tasas de construccién de nido mayores (0.33 *
0.27) que las hembras del grupo aumentado (0.18 + 0.09) cuando sus parejas tuvieron
tasas de construccion de nido mas altas (tratamiento F= 0.82, P = 0.38, dias previos a la
puesta F = 1.60, P = 0.22, construccién de nido del macho F = 11.64, P = 0.005,

tratamiento*construccién de nido del macho F=0.21, P=0.01).
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Figura 5. Tasa de construccion de nido de las hembras (frecuencias/min) en relacién con la
tasa de construccién de nido de los machos (frecuencias/min) en los grupos control
(N=17) (simbolos abiertos, linea punteada) y aumentado (N=18) (simbolos cerrados, linea
solida).

La frecuencia absoluta de cdpulas no fue diferente entre las parejas de los nidos
control (0.65 + 0.24) y aumentado (1.11 £ 0.34) ()(2 = 2.16, P = 0.14), pero se relaciond
positivamente con la tasa de construccién de nido de los machos (¥ = 4.80, P = 0.02). A
pesar de que el punto mas extremo no es un punto influyente estadisticamente (3.08 en
Apéndicel, Tablal; Distancia de Cook < 1), al repetir el analisis sin este punto la relacion

desaparecio (¥’ = 1.30, P = 0.25). Sin embargo, cuando se repitié el andlisis usando solo las
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parejas que establecieron una puesta, la frecuencia de cépulas aumentd con la tasa de
cortejo de los machos en ambos grupos, pero fue mayor en las parejas del grupo
aumentado que en las controles solo cuando la tasa de cortejo de los machos fue baja,
aungue las diferencias fueron sélo marginales para la interaccidon entre tratamiento y
cortejo (tratamiento ¥ = 2.49, P = 0.11, dias previos a la puesta x° = 13.01, P = 0.0003,
cortejo del macho )(2 = 7.24, P = 0.007, tratamiento*cortejo del macho )(2 =348, P =
0.062).

Frecuencia de cépulas {min)

60 05 10 15 20 25 3.0 35

Tasa de Cortejo del macho (frec/min)

Figura 6. Frecuencia de cépulas (min) de las parejas que establecieron una puesta en
relacion con la tasa de cortejo de los machos (frecuencia/min) en los grupos control (N=7)
(simbolos abiertos, linea punteada) y aumentado (N=10) (simbolos cerrados, linea sélida).
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Efecto de la altura del nido en la probabilidad de puesta y fecha de puesta

De las 90 parejas Unicamente 43 establecieron una puesta, 20 controles y 23 aumentados.
No se encontraron diferencias en la probabilidad de establecer una puesta entre los
grupos control y aumentado (X° = 0.14, P = 0.70). De igual forma no hubo diferencias en la
fecha de puesta del grupo control (191.10 *+ 20.99) y aumentado (188.00 + 16.80; F(1,42) =
0.30, P=0.58).

27



DISCUSION

En este estudio evaluamos experimentalmente si la variacion en la altura, una de las
caracteristicas mas variables del nido, es un indicador que las hembras usan para evaluar a
su pareja en el bobo café. Contrario a lo esperado, las hembras del grupo aumentado no
difirieron en sus tasas de cortejo, en la probabilidad de establecer una puesta ni en las
fechas de puesta. Sin embargo, comparadas a las hembras del grupo control, las hembras
del grupo aumentado tuvieron tasas de construccion de nido mas bajas, pasaron mas
tiempo junto al nido y tendieron a aumentar su frecuencia de cépulas. En este trabajo nos
planteamos evaluar el posible papel de la variaciéon en la altura del nido como un
indicador que las hembras usan para evaluar a los machos, sin embargo, la manipulacién
de la altura del nido influyé en la conducta del macho. Los machos del grupo aumentado
tuvieron tasas mayores de cortejo y construccion del nido comparado con los machos

controles.

La manipulacion de la altura de los nidos no resultd en un incremento en el tiempo de
permanencia del macho en el nido, pero si en su conducta de cortejo y de construccion de
nido. Varias hipdtesis no excluyentes podrian explicar el cambio en la conducta de los
machos. Primero, si los nidos mas grandes son atractivos para las hembras, los machos
podrian aumentar su actividad de cortejo y construccion del nido promoviendo que las
hembras dirijan su atencién a este rasgo (hipdtesis de sefiales multiples redundantes,
revision en Candolin 2003). Segundo, un incremento en el tamafo de los nidos podria ser
un indicador para los machos de que sus parejas han incrementado su actividad de
construccion ya sea porgue son hembras que estan cercanas a la puesta y por lo tanto en
su periodo fértil y/o porque son hembras de buena calidad dispuestas a invertir en su
reproduccién actual, lo que desencadenaria una mayor inversiéon de los machos en el
cortejo y construccién del nido para aparearse con estas hembras. A pesar de que en

promedio las hembras participan menos en la construccién del nido que los machos (del
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total de la actividad de construccion del nido que registramos el 17% lo realizaron las
hembras y el 83% los machos), es posible que, la actividad de construccion del nido de las
hembras varie en funcién de la calidad o momento reproductivo de ésta (ej. Tomas et al.
2006; Mainwaring y Hartley 2009). Tercero, es posible que un repentino incremento en el
tamafio del nido sea percibido como el resultado de la actividad de un macho rival, por lo
que el macho focal incrementaria su conducta de cortejo y construccion de nido, para
mostrar a la hembra su calidad y afianzar su lazo de pareja. Finalmente, es posible que el
arreglo del material del nido tras la manipulacién experimental no haya sido adecuado y
los machos invirtieran mas tiempo en su reacomodo. Aunque desconocemos las razones
por las cuales los machos modificaron su conducta, los resultados indican claramente que
los machos son capaces de percibir cambios en la altura de sus nidos, y ante un aumento
en esta caracteristica del nido responden incrementando su actividad de cortejo y

construccion.

Las hembras de los grupos control y aumentado de todas las parejas observadas no
difirieron en sus tasas de cortejo, pero si en sus tasas de construccion de nido. Las
hembras del grupo control presentaron tasas de construccion de nido mas altas que las
hembras del grupo aumentado, a pesar de que los machos en el grupo aumentado
incrementaron sus conductas de cortejo y de construccion del nido y tipicamente, las
tasas de las conductas durante el cortejo de machos y hembras se correlacionan
positivamente (ej. Beamonte-Barrientos 2005). Es posible que ante un nido grande (que
podria indicar que la construccion esta completa), las hembras disminuyan en particular
su actividad relacionada con la construccién del nido y ahorren energia para la puesta de
huevos. En este sentido, las hembras podrian beneficiarse al elegir permanecer con
machos que poseen nidos grandes. Por otra parte, las hembras del grupo aumentado
pasaron mds tiempo junto al nido que las hembras controles. Es posible que en el bobo
café, la respuesta de las hembras a un nido mas grande sea incrementar el tiempo que
pasan junto al nido y no incrementar su cortejo. En algunas especies se ha visto que al

acercarse la fecha de puesta la hembra pasa mas tiempo cerca del nido (ej. Fitch y Shugart
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1984; Osorio-Beristain y Drummond 1998), lo que sugiere que el hecho de que las
hembras del grupo experimental incrementaran el tiempo en el nido podria aumentar la
probabilidad de establecer una puesta. De cualquier forma, en nuestro estudio, debido a
que los machos incrementaron su conducta de cortejo y construccion de nido en el grupo
aumentado, no podemos discernir si las hembras permanecieron mas tiempo en los nidos
debido al aumento en la altura del nido, al incremento en la conducta del macho o a

ambos.

Nelson (1978) sugirié que en el bobo café la frecuencia de cdpulas se asocia a las tasas
de conductas de cortejo y particularmente a las tasas de construccién de nido. En nuestro
estudio, en la muestra total de parejas observadas la relacién de la tasa de cortejo y de
construccion de nido con la frecuencia de cdpulas es poco robusta, y no encontramos
diferencias en la frecuencia de cdpulas entre las parejas del grupo aumentado y las
parejas del grupo control, aun cuando los machos del grupo aumentado presentaron
mayores tasas de cortejo y construccion del nido que los machos control. Sin embargo,
cuando analizamos la muestra de parejas que establecieron una puesta, es decir, las
parejas para las que pudimos determinar posteriormente que tan lejos estaban de la
fecha de puesta (es decir el numero de dias previos a la puesta), encontramos una
interaccion marginalmente significativa entre el tratamiento y la conducta del macho.
Cuando la tasa de cortejo de los machos fue baja, la frecuencia de cépulas fue mayor en el
grupo experimental que en el control, pero no asi cuando la tasa de cortejo del macho fue
alta. Si las hembras pueden evaluar diferentes o varias sefales, dependiendo del contexto,
(hipotesis de las senales multiples; ver mas abajo), cuando el cortejo de los machos es
bajo, es posible que las hembras dirijan su atencién a otro atributo o indicador del macho
qgue le permita evaluarlo de forma adecuada. Bajo este escenario las hembras podrian
evaluar alguna caracteristica del nido mds que la conducta de su pareja. Este resultado

debera confirmarse en estudios futuros con un tamafio de muestra mas grande.

Ni la probabilidad de establecer una puesta ni la fecha de puesta difirid entre las

parejas del grupo control y aumentado. Es posible que la dificultad de detectar
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diferencias en la probabilidad y fecha de puesta entre los grupos se deba a que hubo una
amplia variacion entre la fecha en que se llevé a cabo la manipulacion y la fecha del
establecimiento de las puestas de las parejas del grupo control (21.50 + 19.55) y
aumentado (17.00 + 15.25). El tamafo del nido parece ser muy dindamico ya que su
tamafio estd relacionado con la actividad de la pareja y con la actividad de otros
coespecificos: en el bobo café los machos continuamente roban material de nido a sus
vecinos mas cercanos (observacién personal). Por lo tanto, el efecto de nuestra
manipulacion en la decisién de establecer una puesta pudo haber sido muy reducido en

aquellas hembras que aun estaban lejos de su periodo fértil.

Debido a que ambos miembros de |la pareja respondieron a la modificacion en la altura
del nido, es posible que el nido funcione como un indicador de calidad para ambos sexos y
que tanto la hembra como el macho evalien a sus parejas en funcién de este atributo
(hipotesis de la seleccion sexual mutua). Aunque tipicamente los ornamentos
extravagantes son expresados en los machos, hay numerosas aves donde ambos sexos
presentan ornamentacién (ej. Devlin y Burley 2003; Kraaijeveld et al. 2004, 2007).
Tradicionalmente la expresion de ornamentos en las hembras era explicada como una
correlacion genética de la seleccidn actuando sobre los rasgos de los machos (i.e., ambos
poseen informacion genética para la expresion del rasgo) (Darwin 1971). Sin embargo,
existe cada vez mas evidencia de que la expresion de ornamentos femeninos esta
relacionada con la condicion de la hembra, la resistencia a parasitos y la supervivencia de
las crias (Potti y Merino 1996; Roulin et al. 2001; Velando et al. 2001; Jawor et al. 2004) y
es favorecida por la preferencia de los machos (Arnold et al. 2002; Pilastro et al. 2003;
Velando y Torres 2003; Griggio et al. 2005). En especies socialmente mondgamas con
cuidado biparental obligado los atributos de calidad que evaldan los individuos de una
pareja podrian ser los mismos en machos y en hembras ya que ambos miembros
desempeiian un papel similar en la reproducciéon (Andersoon 1994; Amundsen 2000;
Kraaijeveld et al. 2007). En este escenario, es esperable que exista eleccién de pareja

mutua basada en atributos que permitan evaluar la calidad parental de la pareja. En
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algunas especies de aves marinas también se ha demostrado que ocurre eleccién mutua
(ej. Jones y Hunter 1993, 1999; Torres y Velando 2005), y el bobo café es un buen
candidato, ya que es socialmente mondgamo y ambos padres invierten en el cuidado de
las crias durante un periodo de tiempo muy largo (Nelson 1978). Ademas, tanto la hembra

como el macho invierten en la construccion del nido.

Nuestros resultados sugieren que las hembras (y posiblemente ambos miembros de Ia
pareja) evalian mas de una sefial (ej. tamafio y/o contribucidn a la construccién del nido,
cortejo y apariencia fisica) al momento de elegir una pareja. El hecho de que los machos
expresen varias sefiales simultdneas puede explicarse bajo la hipdtesis de los mensajes
multiples en donde cada caracter provee informacion acerca de diferentes aspectos de
calidad, o bien bajo la hipdtesis de las senales redundantes en donde la misma
informacién de calidad se repite en los distintos ornamentos (Moller y Pomiankowski
1993). En cualquiera de los dos casos, el uso de ornamentos multiples en la seleccion de
pareja refuerza la honestidad de las sefiales, ya que hace mas dificil que individuos de baja
calidad expresen varias senales al mismo tiempo (Zahavi 1975), haciendo asi mas
confiable la eleccion y reduciendo los costos asociados a los errores en la eleccién de
pareja (Candolin 2003). Los machos de bobo café presentan diversos atributos que
podrian estar sujetos a seleccidn sexual, como por ejemplo la coloracién tegumentaria de
la cara, las patas y el pico, el plumaje blanquecino de |la cabeza y la garganta, el cortejo
ritualizado y la construccion de nido. Es posible que las hembras utilicen todos estos

atributos en su conjunto a la hora de elegir a su pareja.
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En conclusion, nuestra manipulacidon experimental tuvo un efecto en la conducta de
cortejo y construccién de nido de los machos, en la permanencia de las hembras en los
nidos, en la conducta de construccién de nido de las hembras y en la frecuencia de
copulas. Sin embargo, estos efectos no se reflejaron claramente en las decisiones
reproductivas inmediatas de las hembras, como son la probabilidad de puesta y la fecha
de puesta de los huevos. En conjunto, los resultados sugieren que la altura del nido podria
funcionar como un indicador mutuo que podria favorecer la evaluacién de la pareja. En
estudios futuros seria necesario evaluar otros indicadores de la inversién reproductiva de

las hembras y los machos en funcidn de las caracteristicas del nido.
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APENDICE 1.

Graficas del andlisis de regresion de la tasa de conducta, construccion de nido vy
frecuencia de cdpulas con la presencia de la hembra o el macho
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Apéndice 1 - Figura 1. Relacién de la presencia del macho o la hembra con su tasa cortejo
(machos: r=0.06, P = 0.13; hembras: r = 0.05, P = 0.18; a y ¢, respectivamente), tasa de

44



construccion de nido (machos: r=0.03, P = 0.26; hembras: r =0.0001, P=0.96; by d,
respectivamente), frecuencia de cépulas (r = 0.0001, P = 0.96; e) en ambos grupos (control y
aumentado) (n=35)

Apéndice 1 -Tabla 1. Andlisis de distancias de Cook para datos influyentes de la tasa de cortejoy
construccion de nido de los machos, tasa de cortejo y construccién de nido de las hembras y
frecuencia de cépulas del grupo control (n=17) y aumentado(n=18) en relacidn con presencia del
macho o la hembra. En la tabla se muestra que ninguno de los valores de las conductas observadas
es mayor a 1, sefialando que no son datos estadisticamente influyentes (Cook 1977).

Cortejo  Construccion Cortejo Construccion

machos machos Hembras hembras Copulas
0.00050 0.00161 0.00058 0.01941 0.03606
0.00001 0.00031 0.00627 0.00014 0.02140
0.01165 0.00407 0.01049 0.03287 0.00773
0.03397 0.00642 0.00039 0.00685 0.07745
0.08036 0.04712 0.00627 0.04322 0.12711
0.01008 0.00368 0.50525 0.17592 0.01236
0.01476 0.01016 0.00627 0.00014 0.03255
0.01252 0.00205 0.00300 0.02129 0.01768
0.01536 0.00775 0.00564 0.02822 0.00773
0.06127 0.02881 0.00461 0.02878 0.01757
0.00770 0.00454 0.00087 0.00806 0.00013
0.00910 0.00672 0.00151 0.00487 0.02171
0.00648 0.00851 0.00379 0.00873 0.02405
0.02719 0.04121 0.00564 0.01342 0.01940
0.00453 0.00760 0.00029 0.00442 0.00862
0.00103 0.00032 0.00002 0.00005 0.00020
0.02685 0.00280 0.00189 0.00006 0.00925
0.05647 0.03895 0.00049 0.02238 0.01205
0.00050 0.00017 0.00090 0.00355 0.00030
0.00344 0.00037 0.00079 0.00379 0.01823
0.00224 0.01717 0.01631 0.01256 0.26310
0.13655 0.00327 0.00079 0.03147 0.01494
0.01540 0.01246 0.00249 0.01910 0.00925
0.00023 0.00560 0.00087 0.07578 0.00733
0.01839 0.05662 0.00057 0.00946 0.01001
0.00274 0.00453 0.00920 0.00006 0.00811
0.00749 0.37947 0.21076 0.00472 0.06972
0.08036 0.04712 0.00564 0.03766 0.02140
0.03725 0.02075 0.00627 0.02341 0.01444
0.24264 0.07338 0.00024 0.13283 0.00036
0.00681 0.01242 0.00353 0.00167 0.01444
0.00016 0.01362 0.00116 0.00016 0.04173
0.00108 0.00464 0.02218 0.00388 0.00039
0.01410 0.00872 0.00627 0.02341 0.01768
0.00221 0.00053 0.00027 0.00227 0.01091

*Valor influyente > 1
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