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Dedicatoria

Esta tesis se la dedico a los bobos de patas azules de la Isla El Rancho, Sinaloa.
En especial a los pollos/volantones de la temporada 2006, con los cuales intente
esbozar como se recorre desde el nido, con las interacciones con sus hermanos,
padres y vecinos, alcanzar el primer vuelo y se perfeccionan las técnicas de un

depredador para alcanzar la independencia.
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Resumen

En la transicién a la independencia se expone uno de los puntos criticos del conflicto
padre-hijo: el nivel éptimo de cuidado parental. Existe incertidumbre sobre el efecto que
los padres o los hijos tienen en la duracién de la transicion. En este trabajo se estudio
como los componentes del cuidado parental (fecha de eclosion y orden de eclosion) y el
dimorfismo en talla afectaron la transicion a la independencia y la adquisicion de las
habilidades de forrajeo en volantones del bobo de patas azules (Sula nebouxii). En la
temporada 2006 se visitd la colonia reproductiva en la Isla EI Rancho, Bahia Santa
Maria, Sinaloa, México. Se registré la edad del primer vuelo, la duracion del cuidado
parental, presencia en el nido después del primer vuelo y la solicitud de alimento de los
volantones durante su transicion a la independencia. Ademas, se caracterizé el
comportamiento de los volantones durante los viajes de alimentacion, considerando el
sexo del individuo, el cuidado parental durante su crecimiento y en la etapa pos vuelo.
En general, los pollos que eclosionaron temprano perdieron menos masa corporal entre
la masa maxima y el primer vuelo, comenzaron a volar a menor edad, tuvieron un
periodo de cuidado mas corto después del primer vuelo y lograron ser independientes
antes que aquellos que eclosionaron mas tarde. El proceso de adquisicién de las
habilidades de forrajeo fue gradual. Los dias transcurridos desde el primer vuelo se
relacionaron con las habilidades de buceo. El cuidado parental se relacion6é con la
duracion de los viajes y numero de viajes por dia. Ademas las diferencias relacionadas
al sexo afectaron la masa corporal de los pollos. Los machos que eclosionaron mas
temprano alcanzaron una masa corporal mayor que aquellos que nacieron después. En
hembras, las hermanas menores fueron mas pesadas que las mayores. En la
adquisicion de habilidades de forrajeo, con el mismo numero de dias de vuelo, los
machos realizaron mas series de alimentacion y alcanzaron una profundidad media de
buceo mayor que las hembras. En conclusion, los padres que ofrecen mas cuidado
previo al vuelo, producen volantones que logran la independencia mas rapido y por lo
tanto tienen periodos de cuidado parental pos vuelo mas cortos. Es posible que esto se
deba a que estos pollos tengan una mayor madurez motriz y fisiolégica, con la cual al
convertirse en volantones enfoquen su energia en el desarrollo de las habilidades de
vuelo y forrajeo. El dimorfismo sexual inverso influyé ambos procesos, los machos, al
ser mas ligeros y pequefios, volaron antes y perfeccionaron las habilidades de forrajeo
mas pronto que las hembras. En la transicion a la independencia de los bobos de patas
azules, los volantones que recibieron menos cuidado parental previo al vuelo, extienden
el cuidado pos vuelo sin que esto implique una ventaja para alcanzar su independencia.
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Abstract

The transition to independence exposes one of the critical points of parent-
offspring conflict: the optimal level of parental care. There is uncertainty about
the effect that parents or offspring have in the length of this transition. In this
work, | studied how components of parental care (hatching date and hatching
order) and sexual dimorphism affected the transition to independence and the
acquisition of foraging skills in blue-footed booby (Sula nebouxii) fledglings. In
2006 season, | visited the breeding colony on Isla EI Rancho, Santa Maria Bay,
Sinaloa, Mexico. | recorded the age of first flight, duration of parental care, time
in the nest after first flight, and requests for food by fledgling during their
transition to independence. Also, | characterized the behavior of fledglings during
foraging trips. The sex of individual, parental care during growth and post-flight
stage were considered as factors. In general, early hatched chicks lost less body
mass between the time of their maximum mass and their first flight, started flying
at a younger age, had a shorter period of care after their first flight, and achieved
independence before those that hatched later. The process of acquiring foraging
skills was gradual. The days elapsed since the first flight were correlated to
diving skills. The parental care was related to travel duration and number of
travels per day. Furthermore, body mass of chicks differed by sex. Males that
hatched earlier were heavier than those that hatched later. In females, the
younger siblings were heavier than older siblings. In the acquisition of foraging
skills, with the same number of flying days, males performed more foraging
sequences and achieved an average depth of diving greater than females. In
conclusion, parents that offered more care before the first flight produced
fledglings that achieved independence faster and therefore had periods of
parental care shorter after first flight. Chicks with greater motor and physiological
maturity at first flight may be able to focus more of their energy on acquiring flight
and foraging skills. Reverse sexual dimorphism appeared in the transition to
independence and acquisition of foraging skills. Males, being lighter and smaller,
flew before and perfected foraging skills earlier than females. In blue-footed
boobies transition to independence, fledglings that received less parental care
prior to flight extended post flight care without an implied advantage for achieving
independence.
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1. INTRODUCCION

Muchos estudios han examinado diferentes aspectos del conflicto padre—hijo en
la etapa de crianza desde perspectivas teoricas y experimentales (Ferrer 1992,
Bustamante 1994b, Verhulst and Hut 1996, Mock and Parker 1997). Sin
embargo, después de que se postuld que el conflicto padres-hijo puede ocurrir
en el periodo post-vuelo, se desconocen los mecanismos lo afectan durante este
periodo (Vergara et al. 2010). El cuidado parental es considerado un rasgo
adaptativo para maximizar la adecuacion biolégica de los padres (Gruebler y
Naef-Daenzer 2008) y la mayoria de las cuantificaciones de sus beneficios en
aves altriciales esta restringida al periodo pre-vuelo. En la mayoria de los casos
se ha ignorado el periodo post-vuelo, el cual es parte importante de las
estrategias reproductivas e historias de vida de las aves (Weatherhead y McRae
1990, Wheelwright et al. 2003, Gruebler y Naef-Daenzer 2010).

De acuerdo con la teoria del conflicto padre-hijo (Trivers 1974), las crias
seran seleccionadas para prolongar el periodo de cuidado parental, aunque los
padres seran seleccionados para detener su inversion en su descendencia
actual una vez que el costo del cuidado sobrepase los beneficios obtenidos en
términos del éxito reproductivo de por vida. Como parte del cuidado parental, la
duracion del cuidado de las crias post-vuelo puede estar influenciada por rasgos
de la historia de vida, latitud de la reproduccion, con las especies tropicales y
templadas del hemisferio sur proveyendo un cuidado mas extensivo que las

especies templadas del hemisferio norte (Ricklefs 1969; Rowley y Russell,
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1991), la dieta y los intereses antagonicos entre la descendencia y los padres
(Langen 2000). En muchas especies, los jovenes son independientes tan pronto
como dejan el nido, en otras especies hay un periodo largo en el que dependen
del cuidado parental post—vuelo (Burger 1980, Arroyo et al. 2002, Mularda y
Danchina 2008). En especies altriciales los padres disminuyen su
comportamiento de alimentacién progresivamente y dejan de cuidar a sus crias
cuando los volantones son capaces de alimentarse independientemente o las
crias alcanzan el umbral critico de masa y/o talla (Vergara et al. 2010). A la
fecha, se desconocen los factores que regulan la duracién del cuidado de las
crias en la etapas de transicién a la independencia (Yoda et al. 2004, Mularda y

Danchina 2008).

No se sabe si en algunos miembros de las familias Diomedeidae y
Pheathontidae, en todos los miembros de Stercorariidae, Anhingidae,
Rynchopidae y Pelecanidae, la duracion del cuidado parental post-vuelo se
extiende mas alld de un mes (de unos pocos dias a casi un mes, Burger 1980).
El cuidado parental post-vuelo por periodos extensos, de un mes a varios
meses, ocurre en miembros de las familias Sulidae, Fregatidae, Laridae y
Phalacrocoracidae (Snow 1960, Nelson 1970, Diamond 1973, Haycock vy
Threlfall 1975, Burger 1980).

En especies de aves altriciales la duracion del periodo de dependencia
post-volanton se define como el periodo desde el primer vuelo hasta que las
aves jovenes se independizan de sus padres (Arroyo et al. 2002). Las aves

altriciales pueden ajustar la energia designada a la nidada en el periodo pre-
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vuelo variando la talla, calidad de la puesta y modificando la intensidad del
cuidado parental (Clutton-Brock 1991, Stearns 1992, Webb et al. 2002). En
algunas especies las hembras sincronizan las demandas de energia de la
produccion y alimentacion de las crias con el periodo de condiciones
ambientales mas favorables retrasando o adelantando la fenologia de anidacion
(i.e. puesta - fecha de eclosién) cada afno (Lack 1968, van Noordwijk et al. 1995).

Los padres tienen oportunidades limitadas para variar la duracién del
periodo reproductivo antes de que la nidada emplume. Generalmente, los
ajustes en el tiempo dedicado a un intento reproductivo operan después del
emplumado cuando los padres pueden variar la duracion total del cuidado hasta
la separacion familiar (Gruebler y Naef-Daenzer 2008). Por lo tanto, el periodo
post-vuelo juega una parte importante en la historia de vida de aves altriciales
(Guo et al. 2010).

La diferencia entre sexos en talla esta presente en varios grupos de
animales. En particular, en aves marinas el dimorfismo de talla inverso (hembras
mas grandes que los machos) se presenta en los skuas (Catharacta y
Stercorarius spp.), pajaros bobos (Sula spp.) y fragatas (Fregata spp.) (Catry et
al. 1999). Para explicar la evolucién de este atributo se han propuesto tres
mecanismos: seleccion sexual, competencia entre sexos por alimento que
conlleva a una separacion de nichos y diferencias entre sexos en el papel
reproductivo (Hedrick y Temeles 1989). En el grupo de las aves marinas aun se
debaten las causas del dimorfismo de talla inverso (Schreiber y Schreiber 1988,

Fairbairn y Shine 1993, Croxall 1995, Guerra y Drummond 1995, Serrano-

3



Meneses y Szekély 2006). Se espera que para los volantones de Sula nebouxii
el dimorfismo tendra un efecto en la adquisicién de habilidades de forrajeo. Los
machos adquieren en menor tiempo la coordinacién motriz (Drummond et al.
1991) y las capacidades aerodinamicas requeridas para movilizar su masa
corporal en el aire (Guillemette y Ouellet 2005), mientras que en las hembras la
energia adquirida se canaliza principalmente en crecimiento (Torres vy
Drummond 1999a). Por lo tanto, las hembras pueden tener un proceso de
transicion a la independencia mas lento que los machos, derivado de los costos

energéticos de mover mayor cantidad de masa.

En este estudio se plantea conocer si algunos componentes del cuidado
parental y el dimorfismo sexual tienen efecto en la adquisicidn de las habilidades
de forrajeo y la transicion a la independencia en volantones de una colonia de
bobo de patas azules (Sula nebouxii), buscando determinar los factores que
regulan la duracion del periodo de transicién a la independencia. Por lo anterior
se midiod el tiempo que tardaron los pollos en alcanzar la edad de vuelo, la
duracion del cuidado parental post-vuelo y se caracterizé el comportamiento
durante los viajes de alimentacién de los volantones. Se considerd el sexo del
individuo y el cuidado parental durante su crecimiento y en la etapa post-vuelo

como factores que afectaron el desarrollo de las habilidades de alimentacion.



2. ANTECEDENTES

El bobo de patas azules (Sula nebouxii) es miembro de la familia Sulidae
(Chesser et al. 2010). Es un ave marina iterépara de vida larga (Nelson 1978,
Beamonte-Barrientos et al. 2010), mondégama social (Nelson 1978, Osorio-
Beristain y Drummond 1993), con dimorfismo sexual de talla inverso, las
hembras son mas pesadas (ca. 30—32%) y mas grandes en tamaro (ca. 5-10%)
que los machos (Nelson 1978, Guerra y Drummond 1995, Zavalaga et al. 2007).
Esta especie anida en colonias en islas de latitudes tropicales a lo largo del
margen oriental del Océano Pacifico, incluyendo el Golfo de California, Ecuador,
norte de Peru y en las Galapagos (Nelson 1978, AOU 1983). Los individuos
adultos del bobo de patas azules tienen un rango de forrajeo de
aproximadamente 30 km durante la época reproductiva (Anderson y Ricklefs
1992, Weimerskirch et al. 2009). Tanto machos como hembras realizan buceos
cortos después de caidas en picada para capturar sardinas anchovetas y otros
peces (Nelson 1978). Los bobos de patas azules son capaces de explotar aguas
someras (<4 m) cercanas a la costa (Nelson 1978, Duffy 1987) donde bucean
por periodos cortos, +4 s (Zavalaga 2007, Weimerskirch et al. 2010, Castillo-
Guerrero y Mellink 2011), ocasionalmente pueden perseguir peces a
profundidades mayores, > 20 m (Zavalaga et al. 2007). La especie exhibe una
alta adaptabilidad al buceo y maniobrabilidad subacuatica, con un cuerpo
extremadamente cilindrico y musculos de las patas bien desarrollados para

respaldar el buceo profundo (Kuroda 2007).



Generalmente los machos obtienen y defienden territorios de anidacion
(promedio de superficie: 7.6 m?), y las hembras se acercan para elegir una
pareja (Nelson 1978, Stamps et al. 2002, Drummond et al. 2010). El tamafio de
puesta promedio es de dos huevos (1-4) (Nelson 1978, Drummond et al. 1986).
Ambos padres comparten la incubacion y defienden el nido activamente (Osorio-
Beristain y Drummond 1998, Tershy y Croll 2000, Castillo-Guerrero y Mellink
2011). Los huevos eclosionan con una diferencia promedio de 4 dias
(Drummond et al. 1991, Osorno y Drummond 1995, Montes-Medina et al. 2009).
Por lo que se establece una dominancia social (orden de eclosion), donde el
pollo que eclosiona primero regula el acceso al alimento y domina al pollo menor
mediante agresiones (Drummond y Garcia-Chabelas, 1989). Los pollos de
ambos sexos al nacer tienen tamafno y masa similar, pero las hembras crecen
mas rapido que los machos (Torres y Drummond 1999a, Drummond et al. 1991).

Esta especie cria de 1 a 3 pollos de acuerdo con las condiciones
ecoldgicas (Ancona et al. 2011). Machos y hembras comparten los 45 dias de
incubacion y el periodo de cria de cuatro meses (Guerra y Drummond 1995,
Torres y Drummond 1999a, Drummond et al. 2003, Velando et al. 2010). Ambos
padres alimentan a los pollos con regurgitados de peces enteros o predigeridos
(Drummond et al. 1986). El periodo de dependencia post-vuelo se desarrolla en
dos fases: En la primera, los volantones son completamente dependientes de los
padres para alimentarse, y en la segunda se alimentan por si mismos pero aun
obtienen la mayor parte de su alimento de los padres (Langen 2000, Ridley y

Raihani 2007). Durante este periodo los jovenes desarrollan habilidades para
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alimentarse y completan su crecimiento (Weathers y Sullivan 1989), el cual
puede determinar su adecuacion futura (Gruebler y Naef-Daenzer 2008). La
progenie se considera independiente de sus padres cuando ha pasado por las
siguientes etapas en su desarrollo individual: alcanzar la asintota de la masa
como pollo, estar completamente emplumado, realizar su primer vuelo, realizar
vuelos sostenidos, abandonar el nido, encontrar comida y eventualmente
obtener todo su alimento por si mismos (Burger 1980).

Se espera que los padres de alta calidad inviertan mayor energia en el
cuidado parental (Clutton-Brock 1991) y que las crias seran seleccionadas para
prolongar el periodo de cuidado parental, lo cual incrementa la duracion del
periodo de dependencia post-vuelo (PFDP por sus siglas en inglés, Vergara et
al. 2010). La duracion del PFDP puede ser influenciado por las decisiones de las
crias (Trivers 1974). Los volantones se beneficiaran de ser dependientes de sus
padres o mas posible, cuando el cuidado es adecuado (Arroyo et al. 2002), ya
que deben pesar lo suficiente cuando abandone la colonia para sobrevivir el
periodo critico de adaptacién al ambiente marino (Burger 1980). El cuidado
parental prolongado puede incrementar la supervivencia de los jévenes después
de alcanzar la independencia y favorecer la adquisicion de habilidades en el
forrajeo (Gruebler y Naef-Daenzer 2010). Ademas, estos volantones tendrian la
oportunidad de interactuar con otros individuos para intentar alimentarse y
practicar otras habilidades (i. e. pelear), que puede afectar la probabilidad de
dispersion exitosa (Ridley y Raihani 2007). La rapidez con que los joévenes

adquieren las habilidades de forrajeo tiene implicaciones para la evolucién de las
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historias de vida de las aves (Wheelwright y Templeton 2003). EI tiempo y nivel
de dependencia al cuidado parental por parte de las crias puede aumentar los
costos reproductivos (i.e. retraso de la préxima nidada y/o la propia
sobrevivencia) y disminuir las tasas de reproduccion en los adultos (Weathers y

Sullivan 1991, Langen 2000).

La habilidad de los volantones para competir por recursos durante el
periodo de dependencia post-vuelo puede influenciar la duracion del PFDP
(Vergara et al. 2010). Una de las hipétesis prevalecientes es que los jovenes
adquieren las habilidades de locomocion y alimentacion adecuadas para
sobrevivir durante este periodo (Ashmole y Tovar 1968, Heinsohn 1991). Para
probar estas hipdtesis, es importante estudiar de manera precisa el
comportamiento de los jovenes después del primer vuelo (Yoda et al. 2004 ).

Pocos estudios han examinado el cuidado parental en aves después de
que las crias alcanzan la edad de vuelo. Burger (1980) hizo una revision del
cuidado parental post-vuelo en 13 familias de aves marinas y para 11 de ellas
menciona alguna forma de cuidado parental después de la edad de vuelo.
Subsecuentemente se le ha dado poca atencion a este tépico debido a las
dificultades logisticas para su estudio. Casi 30 afios después del trabajo de
Burger (1980) se han realizado solo algunos estudios sobre cuidado parental
post-vuelo. Recientemente se documentd un periodo de cuidado parental post-
vuelo en el bobo de patas azules (Sula nebouxii) puede durar de entre 25 hasta
casi 50 dias (Torres y Drummond 1999a, Castillo-Guerrero y Mellink 2006). Yoda

y colaboradores (2007) criaron dos jévenes de bobo café (Sula leucogaster)
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hasta los 96 y 214 dias después del primer vuelo, similar a lo observado en aves
silvestres (Kohno 2000). Guo y colaboradores (2010) determinaron que el
cuidado se extiende 118 dias después del primer vuelo en el bobo de patas rojas
(Sula sula), similar a lo descrito en trabajos previos (Nelson 1969, Diamond

1974).

En algunas especies de aves marinas de vida larga la proporcién de
sexos de los volantones esta relacionada con las condiciones ambientales
(Genovart et al. 2003). La condicibn maternal tiene un efecto mayor en la
adecuacion de hijas que de los hijos (Velando 2002). Los efectos del sexo y
especialmente de la edad son fuertes en organismos de vida larga, ya que estos
son vulnerables a la fluctuaciones climaticas mientras adquieren experiencia
(Oro et al. 2010). La supervivencia de los inmaduros es mas baja que la de los
adultos debido a su inexperiencia, poca habilidad de forrajeo y gran
vulnerabilidad a la variabilidad climatica (Jones et al. 2007, Votier et al. 2008).

El estudio de aves que recién vuelan puede ayudar a elucidar el proceso
de aprendizaje (Castillo-Guerrero y Mellink 2006). Sin embargo, una vez que los
pollos empluman, es dificil seguirlos y observar las interacciones con sus padres
(Wheelwright y Templeton 2003) y los datos actuales son aun pocos para un
analisis a gran escala (Cockburn 2006). En este sentido, recientemente Castillo-
Guerrero y Mellink (2006) encontraron que los volantones de bobos patas azules
bucean desde el primer dia de vuelo y en 15 dias alcanzan profundidades
similares a las de los adultos. Ademas no encontré diferencias entre sexos en la

profundidad maxima de buceo. Los volantones de bobo café necesitan mejorar
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sus habilidades de vuelo antes que las de buceo durante el periodo de cuidado
post-vuelo, pues el no lograr la eficiencia de vuelo puede reducir su
supervivencia de una vez independientes (Yoda et al. 2007). En contrate, los
volantones de bobo patas rojas son capaces de capturar suficientes presas en el
periodo diurno (13 horas) y asi cubrir su requerimiento basal durante la ultima
semana antes de la independencia (Guo et al. 2010). Las diferencias entre
sexos, los efectos del cuidado parental pre-vuelo y cuantificacién del éxito de
forrajeo durante el periodo post-vuelo a la independencia aun siguen sin

evaluarse.

3. JUSTIFICACION

Se ha sugerido que en aves marinas la duracion del cuidado parental depende
de la adquisicion de habilidades de forrajeo por parte de los volantones,
propiciando un conflicto entre padres y descendencia. Si bien se conocen
algunos pormenores de ello durante la etapa previa al vuelo, se dispone de poca
informacion de la variacion inter e intra-especifica en el cuidado post-vuelo en
este grupo de aves. Consecuentemente, las causas de esta variacién y las
implicaciones en el desarrollo de las crias en el corto plazo y su adecuacién
biolégica a largo plazo siguen sin esclarecerse (Ridley y Raihani 2007).
Probablemente el conflicto de intereses entre padres y progenie aumente
durante el periodo de post-vuelo, aunque se ha dado relativamente poca
atencion a esta etapa comparada con el periodo de anidacion (Arroyo et al.

2002).
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Aunque no esta claro cual es la importancia del cuidado post-vuelo,
determinar que tanto invierten los padres en su descendencia es esencial para
entender la evolucion de las historias de vida (Wheelwright y Templeton 2003).
Esta etapa de cuidado parental puede ser importante para alcanzar la
independencia y sobrevivir (Gruebler y Naef-Daenzer 2008, Guo et al. 2010).
Dada la falta de datos del cuidado parental post-vuelo, los investigadores han
tenido que estimar el cuidado parental total en los hijos contra hijas, usando
aproximaciones como son la talla relativa de las crias macho y hembra al
emplumar (Dijkstra et al. 1998, Torres y Drummond 1999a). Incluso se sabe
menos de la posible diferencias intersexuales en la adquisicion de habilidades

de forrajeo (Wheelwright et al. 2003).

4. HIPOTESIS

* El cuidado parental determina la duracion del periodo de transicion a
la independencia. Sera mas prolongado en volantones con mas
cuidado parental que en aquellos con menor cuidado parental.

* Las habilidades de forrajeo se desarrollan gradualmente durante la
etapa de transicion a la independencia.

» El dimorfismo sexual tendra un efecto en la adquisicion de habilidades
de forrajeo. Dado que los machos son mas pequefos que las

hembras, se esperaria que estos adquieran coordinacion motriz
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primero y desarrollen sus habilidades de forrajeo primero que las

hembras.

5. OBJETIVOS

5.1. General

Caracterizar la masa durante el cuidado parental pre (<90 dias) y post-vuelo
(>90 dias) vy, el desarrollo de las habilidades de forrajeo en volantones del bobo
de patas azules (Sula nebouxii) considerando el orden de eclosiéon en la nidada y

la fecha de eclosion.

5.2. Especificos

-Determinar el efecto del esfuerzo parental (la masa, orden de eclosion y fecha
de eclosidn) pre (<90 dias) y post-vuelo (>90 dias) afecta la duracién del periodo

de cuidado post-vuelo.
- Caracterizar el desarrollo de habilidades de forrajeo de los volantones.

- Comparar si hay diferencias entre sexos de los volantones en la adquisicion de

habilidades de forrajeo.

6. AREA DE ESTUDIO

El trabajo de campo se realiz6é en la Isla El Rancho (ER, 25°10’N, 108°23'W;
Fig.1), una isla arenosa de 200 hectareas, rodeado de aguas someras en la

boca norte de Bahia Santa Maria - La Reforma, en la parte centro-sur del Golfo
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de California, en el estado de Sinaloa, México. En la parte norte de la isla existe
un area de dunas de hasta 4m de altitud que rodean un area plana, de menos de
una hectarea de superficie. Este sitio alberga una la colonia de bobos patas
azules de entre 500 y 1200 parejas, con una densidad maxima de 0.6 nidos/m?

en su centro.
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Figura 1. Localizacion geografica de isla El Rancho, Bahia Santa Maria en el

Golfo de California.

7. METODOS

7.1. Seguimiento de crias
El trabajo de campo se realiz6 durante la temporada reproductiva (enero-junio)
de 2006. Se visité la isla 12 ocasiones por periodos de 5 dias. Se marcaron 100
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nidos con banderolas numeradas que permitieron su monitoreo a lo largo de la
temporada. Se marcaron individualmente 177 adultos (85 parejas y 7 individuos
donde no se pudo marcar a ambos) y 176 pollos con bandas temporales
plasticas de colores en los tarsos, a cada individuo se le asign6é una combinacién
unica de colores, con un maximo de dos bandas en cada pata. Usamos cintillos
plasticos comerciales, colocados con 3 mm de espacio entre el cintillo y la piel,
permitiendo el recorrido a lo largo del tarso para minimizar el riesgo de dafo a
los individuos (menos del 1% de los 300 adultos marcados entre 2004 y 2006
han requerido su remocién). Se registré el numero de huevos puestos en cada
nido, su fecha de puesta, el numero de crias que eclosionaron y el numero de
pollos que alcanzaron la edad de vuelo. Para determinar el orden de puesta y
saber si hubo pérdida de huevos (depredacion), los huevos se marcaron con un
plumén de tinta indeleble. Durante cada visita medimos y pesamos todos los
pollos marcados y revisamos diariamente los nidos para determinar su

supervivencia y crecimiento (culmen, ulna, tarso y masa).

La edad del primer vuelo fue inferida cuando un ave con plumaje juvenil
(muda de plumén completa) estuvo ausente del nido y regreso con las patas
limpias (antes del primer viaje al océano las patas estan cubiertas con guano
(Castillo-Guerrero y Mellink, 2006). Para la mayoria de las aves (80%), pudimos
estimar el dia exacto del primer vuelo y en otros la estimacion tuvo un error de
+2 dias. El seguimiento a las crias después del primer vuelo se realizé mediante
recorridos diarios a los nidos para registrar la presencia — ausencia de los

volantones y sus padres (cerca de las 18:00 horas, cuando la mayoria de los
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individuos regresan de los viajes de forrajeo). Los volantones se consideraron
independientes cuando no se observaron en su nido durante una semana
consecutiva.

El sexo de los pollos se determind con medidas corporales tomadas antes
de la edad de vuelo (entre 80-100 dias de edad). Por una parte el sexo se
asigno con base en la longitud de la ulna (machos = 191-207 mm; hembras =
213-233 mm; Drummond et al. 1991). Ademas se generé una funcidon
discriminante con las medidas de culmen, ulna y tarso de 338 aves adultas, esta

funcién clasificé correctamente el 98% de los individuos.

7.2. Observaciones de conducta

Para registrar los patrones de cuidado parental y comportamiento de los
volantones (entre 90 y 125 dias de edad) de nidadas de uno y dos individuos en
el periodo de transicién a la independencia después del primer vuelo en el sitio
de anidacidn, realice observaciones focales a nidos marcados desde un punto
fijo a una distancia de entre 5 a 10 m. Las observaciones se iniciaron 5 minutos
después de que el observador se posicionara, para que las aves regresaran a su
comportamiento normal. Durante las observaciones se registré: sexo del padre
al cuidado, hora de salida y llegada de los padres al nido y, en dado caso, de
volantones, eventos de peticiéon de alimento por parte del volanton durante el
periodo de observacion, eventos de alimentacion al volantén por parte de los

padres y la cantidad de alimento suministrada por evento, la cual se obtuvo al
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restar la diferencia de masas ente el valor previo (al llegar al sitio de
observacion) y el posterior a la alimentacién (inmediatamente después del
evento), sin considerar las perdidas por excrecion, respiracion, etc. Las
observaciones se realizaron de manera continua entre las 07:00-08:00 hasta las
20:00 horas, para un promedio de 10.5 horas de observacion (ES+0.09) por

nidoxdia™ (125 nidos x 1 dia).

7.3. Habilidades de forrajeo

A 19 adultos y 42 juveniles (de entre 1 y 45 dias de vuelo) capturados con una
red de golpeo (50 cm de diametro) se les colocd un dispositivo de grabacién de
datos de profundidad y temperatura (Temperature & Depth Recorders, TDR’s,
PreciTD Earth & Ocean Technologies, Kiel, Alemania) para caracterizar los
patrones de alimentaciéon. EI TDR’s se colocé en la rectriz central por la parte
superior y con el sensor hacia la parte posterior sujetado con cinta industrial
resistente al agua (Duct tape®) en cada extremo. Las dimensiones del dispositivo
son: 80 mm de longitud, 19 mm de diametro, altura maxima de 22 mm y un peso
de 21-23 gr (=2.5% de la masa corporal de los volantones). El peso del
dispositivo se encuentra dentro del umbral reportado del 5% que no afecta el
comportamiento normal de las aves marinas voladoras (Croll et al. 1992). La
colocaciéon de un TDR tomé <5 min. Para cada individuo previamente marcado
se registré la masa corporal y longitud del culmen para determinar su sexo, hora
y fecha de colocacion y remocién del dispositivo. Posteriormente se obtenia su

edad y dias de vuelo de las bases de datos generadas en las visitas anteriores.
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Este procedimiento tomd menos de 5 minutos. Dado que durante la alimentacion
las aves realizan inmersiones cortas, los TDR’s fueron programados para
registrar datos cada segundo con una resolucion de temperatura cercana a
0.005 Kelvin (rango de 15-35°C) y una resolucion de presion de 1.5 a 2.5 mbar,
correspondientes a 1.5-2.5 cm de la columna de agua. Con los datos obtenidos
se registraron los patrones de profundidad y temperatura, con los cuales se
infirieron las actividades realizadas durante el viaje. Se consideraron tres
actividades: volando, posado sobre la superficie del océano y comiendo (Lewis
et al. 2005, Castillo-Guerrero y Mellink 2010).

Se consideré que el ave se encontraba posada en el mar cuando la
temperatura registrada se habia mantenido estable y era igual o similar a la
temperatura superficial del océano para ese dia (extraida de:
http://coastwatch.pfel.noaa.gov/index.html). Se consideré como vuelo cuando
hubo variaciones ligeras y rapidas de presion y temperatura. Se considerdé que
se encontraba comiendo cuando se mostraban inmersiones, reflejadas en
variaciones amplias en la profundidad. Las inmersiones se clasificaron como
series, cuando se presentaron tres o mas buceos continuos en un lapso <5
minutos, tomando en cuenta la duracion desde el primer buceo hasta el ultimo y
solitarias cuando hubo una inmersién sin réplicas en los minutos previos o
posteriores. Mediante el uso de los dispositivos se calculd: 1) la duracion del
viaje de alimentacién, la cual se considera como el tiempo transcurrido desde
que el volantdn dejaba la colonia por la mafana hasta que este regresaba por la

tarde. 2) proporcion de tiempo dedicado a las diferentes actividades (posado,
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volando o comiendo); y 3) tasa de buceo, profundidad de buceo, tiempo neto de
buceo (segundos a partir de la inmersion hasta la salida de la columna de agua),
tipos de buceos realizados (intentos en serie, donde los volantones intentaron
capturar presas repetidamente en un lapso corto de tiempo o solitarios, los
cuales son intentos de captura aislados) y forma de los buceos. La forma de
buceo se considero tipo “V”, cuando la profundidad maxima alcanzada durante el
buceo se mantuvo solo un segundo, seguido de un acenso relativamente rapido
hacia la superficie, y tipo “U”, cuando se mantuvo por mas de un segundo en la
profundidad de buceo maxima obtenida y el acenso a la superficie era
relativamente lento (Garthe et al. 2000). Ademas se realizaron revisiones en los
nidos de las aves a las que se les colocé el dispositivo a intervalos de una hora
durante 13 horas, iniciando a las 06:00 hrs y terminando a las 19:00 hrs. En
cada revisién se registré la presencia o ausencia del individuo para tener certeza

de la duracién de los viajes.

7.4. Analisis estadisticos

Utilizamos la fecha de eclosién y orden de puesta en el nido como indicadores
del cuidado parental. Estudios previos han mostrado descriptivamente la relacion
positiva entre la duracion del cuidado pos vuelo y fecha de eclosién (Ceballos y
Donazar 1990; Mcintyre y Collopy 2006; Sunde 2008; Vergara et al. 2010) y
tamano de nidada (Arroyo et al. 2002). Los volantones tendrian ventaja por una
fecha de eclosion que se ajusta con la disponibilidad de alimento (Haycock

1975). La sincronia entre una mayor disponibilidad de alimento y el incremento
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de las demandas de crianza permite abastecer a los pollos con menor esfuerzo,
esto se reflejaria en una mejor condiciéon de los pollos al momento de volar
(Arroyo et al. 2002). El orden de eclosién en el nido conlleva una estructura de
dominancia que incide en el acceso de alimento (Drummond et al. 1991;
Drummond y Osorno 1992). Para determinar si la inversion parental o el sexo se
relacionaron con la duracion del periodo post-vuelo se analizaron mediante
modelos lineales generalizados MLG: la masa maxima (el registro maximo entre
los 65 dias de edad hasta la ultima vez que fue registrado +98 dias) y entre
periodos (se controlo usando su duracion) pre (65 a 80 dias) y post-vuelo (90-
125 dias) con un tamafo de muestra de 29 individuos 16 hembras y 13 machos,
fecha de eclosion (cuidado parental pre-vuelo, n = 103 individuos), presencia de
los padres en el nido (n = 22 individuos), dias de transicion a la independencia
[presencia de los volantones en el nido (n = 103 individuos)] y la tasa de solicitud
de alimento en la etapa de volanton (n = 22 individuos). Para todos los analisis
las variables categdricas fueron el sexo y el orden de eclosion, se incluyeron la
fecha de eclosion, y los dias desde el primer vuelo de los volantones como
variables continuas. Solo en el caso de la solicitud de alimento, probamos 2
patrones de estandarizacion del tiempo dedicados a pedir: el primero con una
tasa de peticion por tiempo del volanton en el nido y el segundo una proporcion
de tiempo empleado a la misma actividad por duracion de la observacion. La
caracterizacién del desarrollo de las habilidades de forrajeo se obtuvo del
analisis mediante un MLG (n = 21 viajes). Formas de buceo, buceos en serie y

en solitario) fueron transformados con la funcion arcsin y para la duracion de los
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viajes, viajes por dia, duracion de buceo, profundidad de buceo (maxima),
profundidad de buceo (promedio), se procedié considerando una distribucién
normal. Por la naturaleza de los datos de las series de alimentacion y numero de
viajes se analizaron asumiendo una distribucion multinominal ordinal en un
modelo lineal mixto MLM. En resultados se muestran las graficas con los valores
reales. Para estos analisis las variables categodricas fueron el sexo y la orden de
eclosion en el nido y como covariados la fecha de eclosion, la masa y los dias
desde el primer vuelo de los volantones, empezando contar a partir del dia en
que cada ave realiza su primer vuelo, independientemente de la fecha de

eclosion.

En la opcion MLG del programa STATISTICA (StatSoft, Inc. 2005, data
analysis software system, version 7.1. www.statsoft.com) se introdujeron todas
las variables indicadas y la interaccion entre sexo y orden de eclosion (sexo x
orden de eclosién). Después de un primer anadlisis se redujo el modelo
eliminando aquellas variables no significativas, empezando por la interaccién,
considerando un nivel de significancia de 0.05 para todos los analisis. En los

resultados se presentan las medias ajustadas e intervalo de confianza del 95%.
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8. RESULTADOS

8.1. Efecto del esfuerzo parental en la duracion del periodo post-
vuelo

8.1.1. La masa como indicador de la cantidad de cuidado parental
La masa maxima alcanzada por las hembras se relacioné de manera
significativa con la longitud de la ulna (indicador del tamano, F4 26 = 17.5, P >
0.001) y con el orden de eclosion (F», 26 = 3.9, P = 0.04), pero no con la fecha de
eclosion (F1,26 = 1.0, P = 0.31). Las hermanas menores fueron mas pesadas que

las hermanas mayores (Figura 2).
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Figura 2. Masa maxima alcanzada (previo al primer vuelo: media £ |.C. 95%) por

hembras juveniles de Sula nebouxii en funcién de su orden de eclosion
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(n= 4 unico, 17 mayor y 10 menor) en la nidada, en la isla El Rancho,
Sinaloa, temporada reproductiva 2006. Las medias estan ajustadas por
minimos cuadrados en funcion de las medias de dos covariados: fecha de
eclosion (13.59) y ulna (209.35). Las barras denotan intervalos de

confianza al 95%.

En los machos, el orden de eclosién (F,, 23 = 2.0, P = 0.14) no tuvo un
efecto significativo en la masa maxima alcanzada. En ellos la masa estuvo
influenciada por la fecha de eclosion (F1 23 = 5.1, P = 0.03) y la ulna (F4, 23 =
13.9, P = 0.001). Conforme la ulna aumento de tamafo, la masa maxima se
incrementd. En el caso de la fecha de eclosion, los individuos que eclosionaron

mas tarde alcanzaron masas mayores.
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Figura 3. Masa maxima alcanzada por machos juveniles de Sula nebouxii en
funcion de su fecha de eclosién, en la isla El Rancho, Sinaloa, temporada
reproductiva 2006. La linea indica el ajuste: masa maxima = -
1368.01+6.9*fecha de eclosiéon +14.71*192.32 (r*= .38).

No hubo diferencias significativas ni entre orden de eclosion (F4, 24 = 0.40,
P = 0.53), ni en la interaccién sexo - orden de eclosion (F1 23=2.09, P = 0.16) en
masa entre los periodos pre- y post-vuelo. El sexo (F1, 25 = 9.21, < 0.001), la
fecha de eclosion (F1, 25 = 39.68, P < 0.001) y el periodo entre la masa maxima y
la masa al primer vuelo (F4, 25 = 7.85, P < 0.001) tuvieron un efecto significativo
en la diferencia de masa entre los periodos. Los machos ganaron masa,

mientras que las hembras perdieron masa entre los periodos antes mencionados
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(media £ I.C. 95%: 5.67 + 3.5 vs. -1.46 = 5.9, respectivamente). La fecha de
eclosion tuvo una relacion negativa con la diferencia de masas (Fig. 3), los
individuos que eclosionaron mas temprano no exhibieron una disminucién en la
masa corporal antes de volar, mientras que los individuos que eclosionaron mas

tarde perdieron masa corporal.
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Figura 4. Diferencia de masa (%) entre los periodos pre- y post-vuelo en Sula
nebouxii juveniles en relacién a su fecha de eclosion, en la isla EI Rancho,
Sinaloa, temporada reproductiva 2006. La linea indica el ajuste: diferencia
en masa = 15.04456-fecha de eclosiéon* 1.42523+ 0.48217*
16.48276+1.7833 (r?= .58).
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8.1.2.

Fecha de eclosién como indicador del cuidado parental

La edad de primer vuelo no tuvo relacion con el orden de eclosién en la nidada

(F2, 63= 0.0, P =0.97), ni con la interaccion orden de eclosién y sexo (F2 3= 0.4,

P = 0.63). La fecha de eclosion (F1, 63=6.8, P =0.01) y el sexo (F1,63=4.0, P =

0.04) tuvieron un efecto significativo en la edad de primer vuelo. Las hembras

volaron a una edad mayor que los machos y los individuos que eclosionaron

mas temprano volaron por primera vez a una edad mayor que los que

eclosionaron de manera tardia (Fig. 5).
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Figura 5. Edad del primer vuelo en hembras y machos de Sula nebouxii en
funcion de la fecha de eclosidon, en la isla EI Rancho, Sinaloa, temporada
reproductiva 2006. Las lineas indican el ajuste (negro hembras, gris machos):
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edad de vuelo de las hembras: = 92.93 + 1.28 x fecha de eclosion, edad de
vuelo de los machos: y = 92.93 - 0.25 x fecha de eclosién (r* = 17).

8.1.3. Presencia de los padres en el nido

El tiempo que los padres estuvieron en el nido no estuvo influenciado por
ninguna de las variables consideradas (Tabla ). Aunque las hembras dedicaron
mas tiempo de las observaciones al cuidado de los volantones que los machos,

no existen diferencias entre sexos.

Tabla I. Resultado de las pruebas estadisticas de tiempo de atencién de
hembras y mahos en el nido (F1, 89 y F1, 91 , respectivamente, salvo en las
pruebas de orden de eclosién, donde F2, 89y F2, 91).

Hembras Machos
F P F P
Sexo de la cria 0.9 0.34 0.0 0.86
Edad de la nidada 1.7 0.19 3.7 0.07
Dias de vuelo del volanton 0.3 0.57 0.7 0.37
Fecha de eclosion 0.3 0.58 0.5 0.46
Orden de eclosion 20 0.13 1.8 0.16

8.1.4. Transicién a la independencia
La duracion del periodo de transicion a la independencia esta relacionado
significativamente con la fecha de eclosion (F4 67 = 6.1, P = 0.01). El periodo de
transicion fue mas corto para aquellos volantones que eclosionaron mas
temprano, que aquellos que eclosionaron mas tarde (Fig. 6). El sexo (F1, 67 = 0.4,

P = 0.51). El orden de eclosion en la nidada (F1 67 = 0.4, P = 0.67) y la
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interaccidn entre ambos (F1, 67 = 0.7, P = 0.48) no tuvieron un efecto significativo

en la duracion del periodo de transicion a la independencia.
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Figura 6. Duracién del periodo de transicion (dias después del primer vuelo
hasta la ultima observacién en el nido, I.C. 95%) en volantones de Sula nebouxii
en funcién de la fecha de eclosion. (Duracién del periodo = 23.3 + 0.41*fecha de
eclosion) en la isla El Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006 (r? = 0.09).

La presencia de los volantones en el nido durante el periodo de transicion
se relaciond positivamente con la fecha de eclosion (F1 106 = 8.96, P = 0.003) y
los dias desde el primer vuelo (Fq 106 = 4.69, P = 0.03). Las otras variables
consideradas [sexo (F1, 105 = 2.65, P = 0.10), orden de eclosién (F2 103=0.45, P =
0.63) e individuo (F22, 34 = 0.74, P = 0.76)] no tuvieron un efecto significativo en la

presencia de los volantones en el nido. Las cuatro interacciones (individuo —
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sexo, individuo — orden de eclosion, sexo — orden de eclosion e individuos —
sexo — orden de eclosidén) no pudieron probar en el modelo. Los individuos que
eclosionaron mas tarde en la temporada permanecieron una mayor proporcion
del tiempo diurno en el nido que aquellos que nacieron al inicio del periodo
reproductivo (Fig. 7). Al aumentar los dias desde el primer vuelo, los volantones

pasaron menos tiempo en el nido (Fig. 8).
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Figura 7. Tiempo de presencia en el nido en funcién de las fecha de eclosion de
los volantones de Sula nebouxii durante el periodo post-vuelo (% de presencia =
23.4 + (0.58*fecha de eclosion)-(0.37*16.08) en la isla EI Rancho, Sinaloa,
temporada reproductiva 2006 (r? = 0.09).
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Figura 8. Tiempo de presencia en el nido en funcién de los dias desde el primer
vuelo en volantones de Sula nebouxii durante el periodo post-vuelo (% de
presencia = 23.40 + (0.37*dias desde el primer vuelo)-(0.58* 14.58) en la isla El
Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006 (r* = 0.09).

La proporcion de tiempo diurno que los volantones dedican a solicitar
alimento a sus padres (tiempo de peticidon/duracion del periodo de observacion)
tuvo una relacion significativa con su orden de eclosién en la nidada (F», 15 = 3.8,
P =0.04). El sexo (F1,15=1.9, P = 0.18), los dias de vuelo (F1, 15= 0.5, P = 0.48)
y la fecha de eclosién (F4, 15 = 3.9, P = 0.06) no tuvieron un efecto significativo en
la duracién del periodo en el cual los volantones solicitaron alimento. Los
hermanos menores dedicaron mas tiempo a solicitar alimento que los hermanos

mayores y los hijos unicos (Fig. 9).
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Figura 9. Proporcion del tiempo (media £ I.C. 95%) que los volantones de Sula
nebouxii en funcion del orden de eclosion dedicaron a pedir alimento a sus
padres por sesion de observacion en el nido en la isla El Rancho, Sinaloa,
temporada reproductiva 2006. Las medias estan ajustadas por minimos
cuadrados en funcion de las medias de dos covariados: fecha de eclosion
(15.95) y tiempo del volantén en el nido (233.54). Las barras denotan intervalos
de confianza al 95%.

Al considerar solo el tiempo que los volantones estuvieron en el nido
(tiempo de peticion/tiempo de presencia del volantén), la proporcion de tiempo
que estos dedicaron a pedir alimento tuvo una relacién significativa con el orden
de eclosién (F2, 15 = 3.8, P = 0.04) y con la fecha de eclosion (F1, 5= 7.5, P =
0.01). El sexo (F1,15=0.1, P = 0.74), los dias de vuelo (F1,15=0.0,P=0.77) y la
frecuencia de alimentacion de los padres (Fq, 15 = 0.0, P = 0.88) no tuvieron un
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efecto significativo en la presencia de los volantones en el nido. Los volantones
qgue eclosionaron mas tarde en la temporada dedicaron mayor cantidad tiempo a
solicitar alimento durante el tiempo que pasaron en el nido que aquellos que
eclosionaron mas temprano (Fig. 10). Los hermanos menores dedicaron mas

tiempo a solicitar alimento que los hermanos mayores e hijos unicos (Fig. 11).

Solicitud de alimento (% tiempo)
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Fecha de eclosion (dias desde el 1 de enero)
Figura 10. Porcentaje del tiempo dedicado a la peticion de alimento por parte de
los volantones de Sula nebouxii en funcién de la fecha de eclosion en la isla El

Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006. La linea indica el ajuste lineal:
porcentaje del tiempo = 0.13 + 0.03 x fecha de eclosion (r* = 0.33).
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Figura 11. Porcentaje del tiempo (media + I.C. 95%) que los volantones de Sula
nebouxii segun su orden de eclosion, dedicaron a pedir alimento a sus padres en
el nido en la isla El Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006. Las medias
estan ajustadas por minimos cuadrados en funcién de las medias de un
covariado: fecha de eclosion (15.95). Las barras denotan intervalos de confianza

al 95%.

8.1.5.  Alimento proporcionado por los padres en la etapa de

volanton
Los padres que logramos caracterizar alimentaron a los volantones una vez por
dia (media = 0.54, ES = 6.11, n = 24) en el periodo de transicién a la

independencia, suministrandoles una cantidad promedio de 108.7 g (media =

118.0, ES = 29.40 n = 8) de alimento.
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Tabla Il. Sintesis de los resultados del cuidado parental durante la etapa de
transicion a la independencia en volantones de Sula nebouxii en la isla El
Rancho, Sinaloa en la temporada reproductiva 2006. Se muestran los valores
significativos (P), no significativo (N/S) y no incluido en el analisis (N/A).

Cuidado parental Dimorfismo Experiencia

Variabl
ariables Fecha Orden (Sexo) (Dias de
de de vuelo)
eclosion  eclosion
Masa maxima 0.03 0.04 >0.001 N/A
Masa a la edad del primer 0.001 N/S N/S N/A
vuelo
Edad del primer vuelo 0.01 N/S 0.04 N/S
Presencia padres en el nido N/S N/S N/S N/S
Duracion del periodo de 0.01 N/S N/S N/S

transicion a la independencia

Presencia volantones en el 0.008 N/S N/S 0.03
nido

Solicitud de alimento por dia N/S 0.04 N/S N/S

Solicitud de alimento por 0.01 0.04 N/S N/S

tiempo en el nido

Alimento a volantones N/S N/S N/A N/S
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8.2. Caracterizacion del desarrollo de las habilidades de forrajeo

8.2.1.  Viajes de alimentacion
La duracién de los viajes de alimentacion se relaciond significativamente con la
fecha de eclosion (F1, 121 = 4.01, P = 0.04) y los dias transcurridos desde el
primer vuelo (F4, 121 = 7.20, P = 0.008). El orden de eclosion (F2 119 = 2.01, P =
0.13), el sexo (F1, 118 = 0.009, P = 0.92) y la interaccién sexo y orden de eclosién
(F2, 116 = 0.48, P = 0.61) no fueron significativos. La duracién de los viajes
aumentoé al transcurrir los dias desde el primer vuelo (Fig. 12). Después de 30
dias de vuelo, los volantones tienen poco apego al nido y se obtuvieron menos
datos para caracterizar la duracion de los viajes fueron mas escasas, de manera
que estos parecen sesgados a favor de individuos con un periodo de transicion
largo. Los volantones que eclosionaron mas temprano en la temporada
realizaron viajes de mayor duracidén que aquellos que lo hicieron después (Fig.

13).

El numero de viajes que los volantones realizaron por al dia tuvo una
relacién negativa significativa con los dias de vuelo (x> Wald = 7.2, P = >0.001) y
el orden de eclosién en la nidada (x* Wald = 7.5, P = 0.02). La cantidad de viajes
fluctué entre 1.8 viajes diarios en los primeros 10 dias de vuelo a solo 1 viaje
después de 40 dias de vuelo (Fig. 14). Los hijos unicos y los hermanos mayores
realizaron menos viajes por dia que los hermanos menores (Fig. 15). Las

variables sexo (F1, 94 = 0.1, P = 0.65), fecha de eclosién (F1 94= 0.0, P = 0.86) y
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la interaccién sexo y orden de eclosion (F2, 94 = 2.2, P = 0.54) no tuvieron un

efecto significativo en la cantidad de viajes.
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Figura 12. Duraciéon de los viajes de alimentacién (media + |.C. 95) de los
volantones de Sula nebouxii en funcion de los dias trascurridos desde el primer
vuelo en la isla ElI Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006. Las medias
estan ajustadas por minimos cuadrados en funcién de las medias de dos
covariados: fecha de eclosion (14.27) y los dias desde el primer vuelo (16.66).
Las barras denotan intervalos de confianza al 95%. La linea indica el ajuste
lineal: duracién de los viajes = 8.14 + (0.08 * dias desde el primer vuelo) -
0.07*16.08 (r* = 0.08).

8.2.1. Descripcion del forrajeo
Los volantones pasaron el 62.6% (ES = 0.02) del tiempo del viaje trasladandose
a los sitios de alimentacion (en vuelo), invirtieron el 21.2% (ES = 0.01) en
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intentos de captura y por ultimo pasaron el 16.2% (ES = 0.02) posados en la

superficie del océano.
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Figura 13. Duraciéon de los viajes de alimentacién (media + |.C. 95) de los
volantones de Sula nebouxii en funcién de la fecha de eclosién, en la isla El
Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006. Las medias estan ajustadas por
minimos cuadrados en funcién de las medias de dos covariados: fecha de
eclosion (14.27) y los dias desde el primer vuelo (16.66). Las barras denotan
intervalos de confianza al 95%. La linea indica el ajuste lineal: duracién de los
viajes = 8.14 + (0.08 * 16.08) - 0.07 * fecha de eclosion (> = 0.08).

El sexo (x* Wald = 4.9, P = 0.02) de los volantones afecta significativamente las
series de alimentacién por viaje. Los dias desde el primer vuelo (Fq 15=3.53, P =

0.07), la masa (F1,17=0.15, P = 0.70), fecha de eclosion (F+, 16 = 0.06, P = 0.80),
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orden de eclosion (F1, 14 = 0.22, P = 0.80) y la interacciéon sexo y orden de
eclosion (Fq1, 13 = 0.93, P = 0.35) no influenciaron de forma significativa las
mismas. Los machos realizaron mas series de alimentacion que las hembras

(media £ I.C. 95%: 8.18 £ 1.63 vs. 5.01 + 1.61, respectivamente).
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Figura 14. Numero de viajes de alimentacion realizados por los volantones de
Sula nebouxii en funcion de los dias transcurridos desde el primer vuelo en la
isla El Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006 (La linea indica el ajuste:
numero de viajes por dia = 1.75 - 0.015 x dias desde el primer vuelo (r? = 0.09).
Las barras representan la media (+ ES) de valores agrupados en intervalos de
cinco dias después del primer vuelo y solo una ayuda visual en la explicacion del
modelo.
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Figura 15. Numero de viajes de alimentacion realizados por dia (media + I.C.
95%) de los volantones de Sula nebouxii con relacion al orden de eclosién en el
nido, en la isla El Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006. Las medias
estan ajustadas por minimos cuadrados en funciéon de un covariado: los dias de
vuelo (16.59). Las barras denotan intervalos de confianza al 95%.

Los dias desde el primer vuelo (F4 19 = 4.45, P = 0.04) afectaron
significativamente la duracion maxima de los buceos, pero ni el sexo (F4, 10 =
0.004, P = 0.94), la masa (F1, 17 = 0.18, P = 0.67), el orden de eclosion (F2, 60 =
0.09, P = 0.91) y la interaccion de ambos (F1, 14 = 0.41, P = 0.52) tuvieron un
efecto significativo sobre ella. Conforme los volantones acumularon dias de

vuelo, estos fueron capaces de bucear por mas tiempo (Fig. 16).
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Figura 16. Duracion maxima de los buceos realizados por volantones Sula
nebouxii en relacién a los dias trascurridos desde el primer vuelo en la isla El
Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006. La linea indica el ajuste:
duracion maxima = 3.31 + dias desde el primer vuelo x 0.17 (r*>= .18).

La profundidad maxima de los buceos se relaciond positivamente con los
dias de vuelo (Fq, 18 = 42.45, P < 0.001). Al incrementarse los dias de vuelo, los
volantones alcanzaron profundidades maximas mayores (Fig. 17). Ni el orden de
eclosion (Fz 14=0.19, P = 0.82), el sexo (F4, 15 = .36, P = 0.55), la masa (F1, 17 =
47, P = 0.49) y la fecha de eclosién (F1, 16 = 0.54, P = 0.47) tuvieron un efecto

significativo en la profundidad maxima de los buceos.
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Figura 17. Profundidad maxima (metros dentro de la columna de agua)
alcanzada en los buceos de los volantones de Sula nebouxii en relacion a los
dias desde el primer vuelo, en la isla El Rancho, Sinaloa, temporada
reproductiva 2006. La linea indica el ajuste: profundidad maxima = 0.73 + dias
desde el primer vuelo x 0.09 (r?>= .70).

La profundidad media de buceo no tuvo una relacién significativa con el
orden de eclosion (Fz 14=0.28, P = 0.75), ni con la masa (F1, 16 = 2.84, P = 0.11),
ni con la interaccion sexo y orden de eclosion (F4, 13 = 0.007, P = 0.93), ni con la
fecha de eclosion de cada individuo (Fq, 16 = 1.36, P = 0.08). Los dias de vuelo
(F1, 16 = 61.43, P > 0.001) y el sexo (F1, 16 = 4.70, P = 0.04) tuvieron un efecto
significativo en la profundidad media de buceo. La profundidad promedio de los

buceos exhibid una tendencia a incrementarse conforme avanzan los dias de
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vuelo (Fig. 18) y los machos exhibieron una profundidad promedio mayor que las
hembras (media £ I.C. 95%: 1.54 + 0.37 vs. 0.92 £ 0.32, respectivamente).

Dias desde el primer vuelo
0 5 10 15 20 25 30 35

o
o

0.5 1

1.0 1

1.5 1

2.0 1

Profundidad de buceo promedio (m)

2.5 -

Figura 18. Profundidad promedio alcanzada en los buceos de los volantones de
S. nebouxii en relacion a los dias desde el primer vuelo, en la isla El Rancho,
Sinaloa, temporada reproductiva 2006. La linea indica el ajuste: Profundidad
promedio = 0.38 + dias desde el primer vuelo x 0.03 (r*= .74).

Los dias desde el primer vuelo (F3 17= 6.2, P = >0.001) afectaron la forma
de los buceos. El orden de eclosion (F s 25 = 0.7, P = 0.65), fecha de eclosion
(F313=0.20, P = 0.75), el sexo (F343= 1.8, P = 1.8), la masa (F214 = 0.20, P =
0.81) y la interaccion sexo y orden de eclosién (Fs 12 = 1.44, P = 0.27) no
tuvieron ningun efecto en la forma de los buceos. Al inicio los volantones

realizaron buceos pasivos principalmente, conforme los dias de vuelo avanzaron
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los volantones realizaron paulatinamente buceos mas complejos y activos (Fig.

19).

1.0 -
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(proporcion)
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1-20 20-30 > 30
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Figura 19. Forma de los buceos realizados por volantones Sula nebouxii con
relacion a los dias trascurridos desde el primer vuelo en la isla El Rancho,
Sinaloa, temporada reproductiva 2006. Se muestra la media y error estandar.

La proporcién de buceos realizados en serie durante los viajes de
alimentacion fue afectada por los dias desde el primer vuelo (F 1 19=4.55, P =
0.04), mientras que el orden de eclosion (F2, 17=4.71, P = 2.61), el sexo (F1, 15=
0.18, P = 0.67), la fecha de eclosiéon (F1, 1= 0.30, P = 0.70) y la interaccién sexo
y orden de eclosion (Fq, 14 = 0.10, P = 0.75) no tuvieron ningun efecto sobre la
misma. Aquellos buceos realizados en solitario fueron afectados por los dias
desde el primer vuelo (F 1, 17=4.98, P = 0.03). El orden de eclosion (F», 17 = 2.53,
P =0.10), el sexo (F+1, 16 = 0.74, P = 0.40), la fecha de eclosion (F4 15=0.13, P =
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0.72) y la interaccion sexo y orden de eclosién (F1, 14 = 0.04, P = 0.83) no
tuvieron ningun efecto en la proporcion de buceos realizados en solitario. Los
buceos en serie predominaron en los intentos de los volantones en los primeros
dias de vuelo, pero conforme los dias de vuelo aumentaron los buceos en
solitario aumentaron su frecuencia(Fig. 20). Los hijos unicos ejecutaron mas

buceos en serie que los hermanos menores y que los hermanos mayores.

1.0 1 ° 8o° o8
0.8 1 °

0.6 - °

0.4 -

0.2 1

Proporcion de buceos
(en serie y en solitario)

0.0 -

0 5 10 15 20 25 30 35
Dias desde el primer vuelo

Figura 20. Proporcion de los buceos realizados en serie (negro) y solitario (gris)
por volantones Sula nebouxii con relacion a los dias trascurridos desde el primer
vuelo en la isla EI Rancho, Sinaloa, temporada reproductiva 2006. La linea
indica el ajuste: Buceos en serie = 0.67 - dias desde el primer vuelo x 0.003 +
0.0001 x 1700.47 (r> = 0.48). Buceos en solitario = 0.3321 + dias desde el primer
vuelo x 0.003 - 0.0001 x 1700.47 (r* = 0.48).
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Tabla lll. Sintesis de los resultados de la adquisicion de habilidades de forrajeo
durante la etapa de transicion a la independencia en volantones de Sula
nebouxii en la isla El Rancho, Sinaloa en la temporada reproductiva 2006. Se
muestran los valores significativos (P), no significativo (N/S) y no incluido en el

analisis (N/A).

Cuidado parental Dimorfismo Experiencia
Variabl
ariables Fecha Orden de (Sexo) (Dias de
de eclosién vuelo)
eclosion

Numero de series de N/S N/S 0.02 N/S
alimentacion
Duracion de los viajes (h) 0.04 N/S N/S 0.01
Numero de viajes por dia N/S 0.02 N/S >0.001
Duracién maxima de N/S N/S N/S 0.03
buceo (s)
Profundidad maxima de N/S N/S N/S > 0.001
buceo (m)
Profundidad promedio de N/S N/S 0.04 > 0.001
buceo (m)
Proporcién de las formas N/S N/S N/S 0.03
de buceo (V, Uy W)
Proporcién de tipos de N/S N/S N/S 0.04/0.03

buceo (serie y solitario)
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9. DISCUSION

9.1. Cuidado parental

De los parametros analizados para determinar como la inversion parental afecta
la duracion del periodo post-vuelo se puede resumir que solo dos no son
afectados por componentes del cuidado parental (fecha de eclosiéon y orden de
eclosion). El dimorfismo afecto dos de los parametros en los que fue probado.
Por ultimo la experiencia medida en los dias desde el primer vuelo solo afectd

uno de los parametros (Tabla Il).

Las diferencias en el cuidado parental (fecha de eclosion y el orden de
eclosion de los pollos en la nidada) antes del primer vuelo estan relacionadas
entre si y parecen involucradas en la regulacion de la masa corporal, el cuidado
post-vuelo y la duracién del periodo de transicion a la independencia. Mediante
la fecha de puesta los progenitores establecen bajo qué condiciones se
desarrollaran sus pollos. Los pollos que eclosionan primero tienen ciertas
ventajas sobre aquellos que eclosionaron mas tarde, pues realizaron su primer
vuelo a una edad mayor y con mayor masa corporal. En otras especies se indica
que la fecha de eclosion “optima” esta asociada a padres maduros que dominan
los mejores sitios de anidacion y alimentacion (Van Noordwijk 1995). En el caso
de los bobos de patas azules los individuos que anidan tardiamente pueden ser
aves inexpertas de condicion inferior y tal vez pobres competidores (Drummond

2003, Velando et al. 2006, Kim et al. 2007), los cuales tendrian una probabilidad
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de éxito reproductivo menor si intentaran reproducirse mas temprano en la

temporada (Van Noordwijk 1995).

Aunado a las caracteristicas intrinsecas de los padres esta el hecho de
que las aves marinas viven en ambientes variables con fluctuaciones climaticas
espaciales y temporales que inciden en toda la estructura tréfica marina (Ancona
et al. 2011). Los individuos que inician su reproduccion tarde en la temporada es
probable que enfrenten condiciones ambientales menos favorables. Por ejemplo,
el maximo de eclosién de los pollos de la gaviota argéntea (Larus argentatus)
esta relacionada con los cambios en la distribucién y disponibilidad de arenques
(Mallotus villosus) (Haycock 1975). También para el bobo de patas azules,
conforme progresa la temporada reproductiva, las condiciones ambientales se
deterioran y en consecuencia disminuye la abundancia y disponibilidad de
recursos alrededor de la colonia (Garcia Cerecedo y Saavedra Sordo 1997). Asi,
los pollos que nacen primero cuentan con padres de mayor calidad que realizan
sus labores de crianza cuando hay mejor disponibilidad de alimento cerca de la
colonia. Ademas, los volantones de puestas tempranas tienen mayores
probabilidades de reclutamiento que aquellos de puestas mas tardias

(Drummond et al. 2003).

El otro componente del cuidado parental que tuvo un efecto significativo
sobre la masa maxima de los pollos y la solicitud de alimento de los volantones
fue el orden de eclosién de los pollos en la nidada. El orden de eclosion implica

una desventaja para los hermanos menores, pues la cantidad de alimento que
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reciben depende del alimento ofrecido por los padres y las demandas del pollo
mayor. El pollo mayor controla el acceso y distribucion del alimento en la nidada
mediante el establecimiento de una relacion dominancia-subordinacion basada
en interacciones agresivas entre los hermanos (Drummond 1989, Guerra y
Drummond 1995). Asi, los pollos que tuvieron mejor cuidado parental (eclosién
temprana en la temporada y ser mayores en la nidada) parecen maximizar la
duracion de la etapa pre-vuelo, ademas que comienzan a volar en mejor

condicion.

Los pollos que eclosionaron tarde en la temporada exhibieron masas
maximas mayores y volaron a menor edad que aquellos que eclosionaron
temprano. Cuando la comida es abundante, el aumento rapido de la masa en
pollos que eclosionan tarde puede mitigar los riesgos que conlleva el
decremento de las condiciones de alimentacién y las interacciones con sus
conspecificos (Hirose et al. 2012). Tal como se observo en pollos de alca
rinoceronte (Cerorhinca monocerata), que bajo condiciones de alimentacién
controlada Takenaka y colaboradores (2005) encontré los que reciben dos veces
el alimento promedio, tienen una tasa de crecimiento de masa mas rapida (1.7
veces) y vuelan antes (5.3 dias) que aquellos que reciben la cantidad promedio
de alimento. El patron observado puede ser una estrategia en la que los padres
son capaces de suministrar mayor alimento cuando las condiciones ambientales
son favorables y en la que los pollos intentan reducir la desventaja derivada de

una fecha de eclosion tardia.
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Estos ajustes no compensan totalmente por una eclosiéon tardia o un
cuidado parental deficiente, ya que estos pueden tener consecuencias a largo
plazo. Por ejemplo, en Alcidos aquellos que eclosionan tarde tienden a volar por
primera vez con menos masa corporal (9-13%) que aquellos que lo hacen
temprano y la supervivencia post-vuelo es mas alta para los volantones mas
pesados de alca rinoceronte (Harris et al. 1992, Gaston 1997, Hipfner 1997,
Morrison et al. 2009). Ademas, la transicion a la independencia de los pollos que
eclosionaron tarde es mas lenta debido a un efecto dominé en el tiempo de su
maduracién fisiolégica y motriz. EI abandono temprano del nido reduce la
capacidad de ejecutar funciones fisiolégicas a maxima eficiencia que respalden
el vuelo y la subsecuente independencia a una edad temprana (Ricklefs et
al.1998). Para desarrollar la habilidad del vuelo es necesario un balance entre la
masa corporal, coordinacion motriz y capacidades aerodinamicas (Guillemette y

Ouellet 2005).

Por otra parte, aunque entre la masa maxima y la masa al primer vuelo
todos los individuos pierden algo de masa, la pérdida menor entre periodos pre y
post-vuelo fue en los pollos que eclosionaron mas temprano, lo que sugiere que
estos individuos llegan en mejor condicién al primer vuelo. Asi, los individuos
con padres que ofrecen mas cuidado parental (eclosionan mas temprano)
optimizan los recursos recibidos (Arroyo 2002) y mantienen su masa
probablemente cerca del éptimo de vuelo, logrando su independencia en un
periodo mas corto. Mientras aquellos individuos que eclosionan tarde se alejan

de este optimo y alargan su periodo de transicion.
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Durante el cuidado parental pre-vuelo, la masa maxima de las hembras
menores fue mayor que la de sus hermanas mayores y la de hijas unicas. Este
resultado fue inesperado, pues a pesar que las hembras en esta especie crecen
mas y mas rapido que los machos con el mismo suministro de alimento (Torres y
Drummond 1999), en terminos jerarquicos, los pollos menores son desplazados
0 excluidos del suministro de alimento por sus hermanos mayores (Drummond et
al. 1986, Drummond y Garcia Chavelas 1989). Sin embargo, la agresividad en
los pollos mayores es inhibida cuando hay un buen suministro de alimento
(Drummond y Garcia Chavelas 1989). Es posible que los individuos
subordinados aprovechen estas circunstancias para aumentar sus reservas
como garantia contra interrupciones o la reduccion general del suministro de
energia (Witter y Cuthill 1993, Hirose et al. 2012), en este caso derivados de las
interacciones negativas entre hermanos (Drummond et al. 1991). Esto ocurriria
en afos donde las condiciones sean particularmente buenas, como lo fue el afo
2006 en la colonia de isla EI Rancho (sensu Castillo-Guerrero y Mellink 2007,

Castillo-Guerrero 2009).

Durante el periodo de transicion a la independencia, el tiempo en el nido y
dedicado a solicitar alimento fue mayor en los hermanos menores que en los
hermanos mayores. La solicitud de alimento esta en funcién de dos factores: la
condicion corporal del pollo y el tiempo que ha transcurrido desde la ultima vez
que fue alimentado (Villasefior y Drummond 2007). Para el caso especifico de
los volantones, puede reflejar las necesidades a largo plazo ya que su condicién

puede influenciar su supervivencia (Midelton et al. 2007). Durante esta transicién
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los volantones vuelven al nido para ser alimentados por sus padres (Guo et al.
2010). Una explicacion al mayor esfuerzo a solicitar alimento de los hermanos
menores puede explicarse en el contexto social, donde deben competir con su
hermano (Sasvari 1990), en respuesta a la estrategia (de los padres) de asignar
el alimento en proporcién a la frecuencia, magnitud y duracién de las peticiones
(Drummond y Garcia Chavelas 1989). La disminucion en la solicitud de alimento
por parte de los volantones indicaria que son capaces de capturar suficiente
presas por si mismos (Castillo-Guerrero y Mellink 2006, Yoda 2007) y ya no

sean totalmente dependientes.

Los resultados sobre el cuidado parental indican que los padres que
inician la reproduccioén primero son capaces de ofrecer mejores condiciones de
alimentacion a los pollos, maximizando la duracién de la etapa pre-vuelo. Esto
permite que los volantones tengan una mayor madurez motriz y fisiolégica, con
lo cual sean independientes mas rapido. En cambio los pollos que eclosionan
mas tarde tuvieron un periodo de cuidado parental pre vuelo mas corto, pero un
periodo post-vuelo mas largo, el cual es resultado de las desventajas derivadas
de la calidad del cuidado parental previo y por ello tienen un periodo de
transicion mas prolongado. En la hipotesis propuesta se esperaba una relacion
positiva entre la cantidad de cuidado parental y la duracion del periodo de
transicion a la independencia. Sin embargo, el cuidado parental y la transicion se
relacionaron de forma inversa. Los resultados de este trabajo indican que la
maximizacion de la inversion parental (fecha de eclosion y orden de eclosion) se

hace en la etapa pre vuelo y determinan la calidad del volanton. En ese sentido,
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estos volantones podran enfocar su energia a la adquisicion de las habilidades

de vuelo y forrajeo que acortan el periodo de transicion.

9.2. Desarrollo de habilidades de forrajeo

En la caracterizacion del desarrollo de las habilidades de forrajeo se puede
observar que ambas variables (orden de eclosion y fecha de eclosion)
componentes del cuidado parental afectaron 3 de los parametro analizados, La
fecha de eclosion afecto la duracion de los viajes y el orden de eclosion tuvieron
efecto sobre el numero de viajes por dia y la proporcion de los tipos de buceo
(serie y solitario). El dimorfismo sexual afecto dos componentes (numero de
series de alimentacion y profundidad maxima) y los dias desde el primer vuelo
no fueron significativos solo en un andlisis resaltando la importancia de la

experiencia en este proceso (Tabla lll).

Los miembros de la familia Sulidae se alimentan de peces que capturan
cayendo en picada y realizando buceos cortos y someros (Nelson 1978a). El
dominio de esta técnica implica un proceso de aprendizaje que puede durar de
varias semanas a varios meses (Yoda et al. 2004, Yoda et al. 2007, Castillo-
Guerrero y Mellink 2006, Guo et al. 2010). En este periodo de transicién los
jévenes se familiarizan con el ambiente marino que es dinamico. En el proceso
de perfeccion de la técnica de vuelo mejoran sus capacidades fisico-fisiologicas
y adquieren las habilidades de forrajeo que les permitan ser independientes del
cuidado parental y sobrevivir (Yoda et al. 2004, Castillo-Guerrero y Mellink 2006,
Yoda et al. 2007, Guo et al. 2010).
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En este estudio, el proceso de adquisicién de las habilidades de forrajeo
por volantones del bobo de patas azules fue gradual y, aunque el cuidado
parental (fecha de eclosién y orden de eclosidn) se relacion6 con algunas de las
variables de forrajeo, los dias transcurridos desde su primer vuelo se
relacionaron consistentemente con el mejoramiento de las habilidades de buceo.
Los volantones incrementaron sus habilidades de forrajeo a través del tiempo ya
que bucearon por mas tiempo, alcanzaron profundidades de buceo mayores
(promedio y maximo), realizaron buceos mas complejos e incrementaron la
proporcion de los buceos unicos, aunque los buceos en serie predominaron en
todo el proceso. La experiencia que los volantones obtuvieron parecieron el
factor determinante en el desarrollo de dichas habilidades y se presume que
estos tienen un forrajeo mas eficiente. Al acumular dias de vuelo, los volantones
redujeron el numero de viajes de forrajeo e incrementaron su duracion. Esto
puede indicar que los volantones forrajeaban en ambientes pelagicos (Guo
2010), pues existe un vinculo entre la duracién de los viajes y la distancia a las
areas de alimentacion (Nelson 1978a, Anderson y Ricklefs 1987). El incremento
en la eficiencia de forrajeo y la lejania de las zonas de alimentacién parecen
interactuar para hacer mas redituable la captura de autoconsumo que depender

del cuidado de los padres.

Los volantones de bobo de patas azules tuvieron parametros de buceo
similares a los de los adultos antes de cumplir un mes desde su primer vuelo. A
partir de los 20 dias desde el primer vuelo, los volantones fueron capaces de

propulsarse dentro del agua y en consecuencia pudieron desarrollar buceos
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activo (tipo U y W). La ejecucion de este tipo de buceos puede estar en funcion
de cambios temporales en la profundidad a la que se encuentran las presas en
la columna de agua. Sin embargo, un estudio previo en la misma colonia no
encontré ningun patron en volantones y adultos que sugiriera ese efecto
(Castillo-Guerrero 'y Mellink 2006). La acumulacion de experiencia, el
mejoramiento de las capacidades motrices y el dominio del vuelo explicarian la
aparicion relativamente tardia de buceos complejos. El mismo proceso parece
ocurrir en el incremento de intentos de buceos en solitario (donde solo se realiza
un intento aislado sin repeticiones subsecuentes). Pues aunque los buceos en
serie dominan los intentos de alimentacion de los juveniles en este trabajo, el
aumento de buceos en solitario perece una sefal de mejoras en sus habilidades
de forrajeo ya que sugeriria mayor destreza de los volantones por la dificultad

que representa capturar presas individuales (Garthe et al. 2000).

Diez dias después del primer vuelo logran alcanzar la duracién maxima
de buceo que se reporta para los buceos de adultos en reproduccion en la
colonia de lobos de tierra, Peru y San lldefonso (Golfo de California) (Zavalaga
et al. 2007; Weimerskirch et al. 2009). Para realizar buceos largos, los
volantones requieren de experiencia y condicion muscular que les permita
permanecer mas tiempo sumergidos después del buceo inicial, que es producto
de la inercia ganada en la caida en picada. El uso de las alas y patas para
impulsarse y permanecer en la columna de agua se asocia a la persecucion de
presas (Nelson 1978b, Yoda et al. 2007), e indica que los volantones dominan el

buceo en picada y son capaces de seguir peces bajo el agua como lo hacen los
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adultos. En este proceso, ademas de las capacidades musculares y fisiolégicas
involucradas, se requiere del dominio del vuelo y de una buena seleccion del
angulo y la altura para caer en picada (Castillo-Guerrero y Mellink 2006, Yoda et
al. 2007). Estos resultados indican individuos con capacidades suficientes para
desarrollar buceos similares a los adultos mas no respaldan que tengan la

eficiencia de estos ultimos.

La duracién de los viajes de alimentacion fue afectada por la fecha de
eclosion. Los individuos que eclosionaron temprano en la temporada realizaron
viajes de mayor duracion en comparacién a aquellos que eclosionaron después.
La fecha de eclosion temprana se refleja en individuos que optimizan los
recursos obtenidos de sus padres, son capaces de ejecutar al maximo funciones
fisiolégicas que respaldan el vuelo y tienen un periodo de transicion a la
independencia mas corto (Ricklefs et al.1998, Arroyo et al. 2002, este trabajo).
En volantones del bobos café y patas rojas el aumento en la duraciéon de los
viajes es producto de un proceso lento a partir del primer vuelo, en el que se

adquieren las habilidades de vuelo eficientes (Yoda et al. 2004, Guo et al. 2010).

El orden de eclosion en la nidada se relaciond con algunas actividades
realizadas por los volantones. Los hermanos menores realizan mas viajes por
dia que los mayores e hijos unicos y también vuelven al nido a pedir alimento en
mayor frecuencia que los hermanos mayores. Esto puede explicarse en funcién
de la dinamica de dominio del pollo mayor establecida desde una edad temprana

(Drummond et al. 1986, Drummond y Garcia Chavelas 1989), que implica una
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mejor condicion corporal del pollo mayor (Villasefor y Drummond 2007). Los
hermanos mayores, aunque dependen de sus padres tienen ventaja en la
reparticiéon de alimento en el nido (Drummond et al. 1986, Drummond y Garcia
Chavelas 1989) y su mejor condicion les permite realizar un solo viaje de
duraciéon similar a la de los adultos, mientras que los hermanos menores
regulan su esfuerzo en viajes cortos para volver al nido recurrentemente y

aumentar las posibilidades de ser alimentados por los padres.

En suma, durante el proceso de adquisicion de las habilidades de forrajeo
el componente mas importante es la experiencia que los volantones ganan al
sumar dias de vuelo. Estos resultados no establecen directamente el éxito de los
volantones en la obtencion de alimento, ni su equivalencia al de los adultos. Sin
embargo, es probable que los individuos alcancen la independencia en un
periodo mas corto porque logran capturar presas, las cuales estas sean
energéticamente mas redituables que depender del alimento obtenido de los

padres.

9.3. Dimorfismo sexual

En el bobo de patas azules el dimorfismo sexual inverso es un rasgo que
se desarrolla desde etapas tempranas del crecimiento. Los pollos de ambos
sexos tienen tamafo y masa similar al eclosionar, pero las hembras crecen mas
rapido que los machos (Drummond et al. 1991, Torres y Drummond 1999).
Cuando los indices de crecimiento alcanzan su asintota, a 79 dias de edad, las
hembras son mas grandes (culmen 8.5% y ulna 10.5%) y mas pesadas (27%)
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(Drummond et al. 1991). Se sugiere que estas diferencias en tamafo corporal
entre sexos tienen implicaciones en las actividades de forrajeo de los adultos
(Zavalaga et al. 2007, Castillo-Guerrero 2010). Ambos sexos dependen de la
inercia ganada durante la caida para entrar en la columna de agua y capturar a
sus presas, pero las hembras al ser mas pesadas pueden bucear mas profundo
y capturar peces que no estan disponibles en la superficie (Zavalaga et al.
2007). Por su parte, los machos al ser mas pequefios pueden alcanzar areas de
forrajeo mas remotas con mayor disponibilidad de alimento o menor
competencia intraespecifica (Lewis et al. 2005, Phillips et al. 2004). Para los
volantones en transicién a la independencia se evaluo si el dimorfismo influye en
el desarrollo de las habilidades de forrajeo de manera similar a lo reportado en

adultos.

En este estudio se detectaron algunas diferencias en el cuidado parental
previo al vuelo, ligadadas con el sexo. Los machos que eclosionaron primero
alcanzaron una masa corporal mayor que aquellos que eclosionaron mas tarde.
En las hembras, las hermanas menores fueron mas pesadas que las hermanas
mayores. Ademas, los machos comenzaron a volar a menor edad que las
hembras. En cuanto a las diferencias en la adquisicion de habilidades de
forrajeo, con el mismo numero de dias de vuelo, los machos realizaron mas
series de alimentacion y alcanzaron una profundidad media de buceo mayor que

las hembras.

La masa maxima de los machos que eclosionan temprano puede lograrse
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en la combinaciéon de su mayor economia en la crianza (Torres y Drummond
1999b) y en un periodo menor que las hembras que alcanzan la asintota de
masa (Drummond et al. 1991). Es decir, al eclosionar temprano reciben alimento
suficiente, que optimizan en un menor tiempo convirtiéndolo en reservas. En las
hembras, que las hermanas menores alcancen una masa maxima mayor se
contrapone al dominio de las hermanas mayores en el patrén de crecimiento
(Drummond et al. 1991). El que las hermanas menores sean mas pesadas
puede ser debido a la formacién de una reserva contra interrupciones del
suministro de alimento (Witter y Cuthill 1993, Hirose et al. 2012), que pudo
potenciarse con la combinacion de condiciones ambientales favorables y que los
hermanos (machos o hembras) fuesen permisivos (Drummond y Garcia
Chavelas 1989). Asi, en cada sexo los parametros del cuidado parental que
determinaron la masa maxima fueron diferentes, lo que sugiere estrategias
especificas en funcién de las condiciones que cada uno enfrenta en el nido. En
el caso de los machos dependen de una fecha de eclosion temprana, mientras

que en las hembras lo regula el condicionamiento social.

Los machos realizaron su primer vuelo a menor edad que las hembras. La
capacidad de los machos de adquirir en menor tiempo la coordinacién motriz y
las capacidades aerodinamicas requeridas para movilizar su masa corporal en el
aire (Drummond et al. 1991, Guillemette y Ouellet 2005) esta ligada a su menor
costo de crianza, al ser el sexo de menor tamafo la energia adquirida se emplea
en el desarrollo motriz mientras que en hembras se canaliza en crecimiento

(Torres y Drummond 1999b). En consecuencia, los machos son capaces de
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entrar y salir de la columna de agua en busca de presas en mas ocasiones por
que su relacion tamafo-habilidad les permite una mayor capacidad de
desplazamiento a menor costo (Shaffer et al. 2001, Lewis et al. 2005). Asimismo,
los volantones machos alcanzaron una profundidad de buceo promedio mayor
que las hembras, en contra de las posibilidades tedricas de las segundas. La
diferencia en la profundidad promedio puede deberse a que los machos tienen
sus capacidades motrices mas desarrolladas (Ricklefs et al. 1998, Arroyo et al.
2002, Yoda et al. 2007, este trabajo), en funcion, posiblemente, de un angulo
mas pronunciado y mayor altura en la caida (Castillo-Guerrero y Mellink 2006,
Yoda et al. 2007). En suma, el menor costo de crianza y mejor desarrollo motriz
de los machos son los factores que establecen las diferencias en la adquisicion

de las habilidades de forrajeo.

Las diferencias encontradas en este trabajo aportan evidencia de que el
dimorfismo sexual afecta el proceso de adquisicion de las habilidades de
forrajeo. Los machos desarrollan las habilidades de forrajeo antes que las
hembras por la combinacion de los factores que les permiten volar a menor edad
y ser mas agiles. Cabe resaltar que los volantones de ambos sexos estan en un

proceso de aprendizaje y aun no alcanzan su maximo potencial de forrajeo.

10. CONCLUSIONES

En este estudio se encontrdé que el periodo de transicion a la independencia es

afectado por el cuidado parental que los jovenes reciben. Acorde con la hipotesis
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propuesta en este trabajo, los individuos que recibieron mas cuidado parental
volaron a mayor edad, sin embargo no prolongaron el cuidado parental post-

vuelo y lograron ser independientes antes que los individuos con menor cuidado.

En comparacién con otras especies, los jévenes del bobo de patas azules
alcanzan su independencia mas rapido debido a su capacidad para dominar

simultdneamente las habilidades de vuelo y forrajeo.

Se determiné que el desarrollo de las habilidades de forrajeo fue gradual,
la experiencia adquirida por los volantones al sumar dias de vuelo se relacion6

positivamente con la adquisicién de habilidades de buceo/forrajeo.

Los machos adquirieron su coordinacién motriz mas rapido que las
hembras y por ende perfeccionaron las habilidades de forrajeo mas pronto. En
funcién del sexo, calidad parental y condiciones sociales “usan” una estrategia

de optimizacion.

11. RECOMENDACIONES

Derivado de este trabajo, se recomienda...

1) determinar si la cantidad de cuidado parental que reciben los volantones
desde el primer dia de vuelo, hasta su independencia es proporcional a la

calidad de dicho cuidado.

2) cuantificar: a) la cantidad de alimento que los volantones son capaces de

capturar, b) la que reciben de sus padres y c) sus variaciones durante la etapa
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de desarrollo de habilidades de forrajeo, para evaluar su progreso durante este

periodo.

3) hacer un seguimiento a los individuos que logran ser independientes para

determinar su supervivencia y reclutamiento.

4) determinar si existen variaciones interanuales e intercoloniales en los
parametros evaluados de desarrollo de habilidades de forrajeo en el bobo de

patas azules.

%) realizar, dentro del grupo de los Sulidos, una comparacion filogenética para
determinar qué factores influyen en el periodo de la transicion a la

independencia.
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