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Resumen/

Para aves con nidos expuestos, el emparejamiento del color de los
huevos con el del nido podria reducir su deteccion y depredacion.
El bobo de patas azules (Sula nebouxii) es un ave marina que anida
en el suelo. Sus huevos recien puestos son de color azul claroy con
el tiempo se ensucian con la tierra que conforma el sustrato del
nido, por lo que nos preguntamos si este cambio de color disminuye
la tasa de depredacién por la gaviota parda (Larus heermanni) en
Isla Isabel, México. Para analizar si el ensuciamiento aumenta con
el tiempo, reduciendo progresivamente el contraste con el fondo,
comparamos el color de 109 huevos de diferentes edades con el
color del sustrato, usando una camara digital y el sistema de color
RGB. Ademés, ensuciamos con tierra 100 huevos de gallina (similares
en tamafo a los huevos de bobo) y comparamos la depredacion sobre
ellos contra la depredacion sobre 100 huevos de gallina limpios
en nidos artificiales. Finalmente, utilizando 7, 247 puestas de un
estudio poblacional de 30 anos, determinamos si la probabilidad de
pérdida de huevos disminuye con la edad. Demostramaos que: i) con el
tiempo, el color de los huevos de bobo se parece mas al del sustrato
del nido, ii) que huevos de gallina sucios sufren menor depredacion
que huevos limpios v iii] que huevos viejos de bobo se pierden con
menar frecuencia que huevos jovenes. Por lo tanto, sugerimos que el
ensuciamiento de huevos en el bobo de patas azules funciona como
mecanismo de camuflaje contra depredadores.



Introduccion/

La depredacion de nidos es una de las causas principales de
fracaso en la reproduccion de aves, siendo el riesgo mayor al 50%
en la mayorfa de las especies (Ricklefs 1969). Esto ha favorecido la
evolucion de estrategias de defensa, como: la conducta agresiva de
los padres contra depredadores y la atraccion de los depredadores
lejos del nido (Salek et al. 2006), modificacion de los nidos por los
padres, por ejemplo con vegetacién, para volverlos mas cripticos
(Kreisinger & Albrecht 2008) y los colores cripticos en el plumaje de
los padres (Haskell 1996), en pollos (Kilner 2008a), y en los huevos
para camuflarse con el entorno (Underwood & Sealy 2002).

La coloracion de los huevos puede ayudar en la
termorregulacién, intercambio de gases, proteccion contra la
radiacion [(Montovecchi 1976, Bertram & Burger 1981), como
proteccion anti-microbial (Ishikawa et al 2010 y contra parasitismo
(Davis 2000, Spottiswoode § Stevens 2010). Ademas, el color de
los huevos posiblemente puede funcionar como senal sexual de
la calidad de la hembra (Moreno et al. 2005, 2006). La coloracién
ancestral de los huevos de las aves posiblemente fue blanca (Kilner
2006b], color que se ha mantenido en especies que anidan en
cavidadesy agujeros que estan a salvo de ataques, por los que se ha
sugerido que el color funciona como mecanismo de camuflaje para
reducir el riesgo de depredacion (Tinbergen et al. 1962, Nguyen et al.
2003, Lee et al. 2010).
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En el camuflaje o cripsis, el objeto se pierde con el fondoy se
reduce su deteccion o reconocimiento por un depredador (Stoddard
et al. 2011). El camuflaje de los huevos se puede conseguir de
diversas maneras: por emparejamiento de color con el fondo, al tener
un color, brillo y patrones similares a los del sustrato, conocido en
inglés como background matching (Stevens & Marilaita 2009a); por
coloracion disruptiva, teniendo marcas que originen la apariencia de
bordes falsos y asi dificulten la percepcion de la forma del objeto
(Stevens & Marilaita 2009bJ; o variando el color y patrén de marcas
dentrode la puesta, ya que puestas mas diversas tienen menor riesgo
de depredacion que puestas uniformes (Hockey 1982; Lloyd et al.
2000J. En especies que anidan en el suelo es sumamente importante
que el color del huevo se asemeje al color del sustrato (Tinbergen et
al. 1962, Nguyen et al. 2003).

En estudios de camuflaje en huevos, el método mas utilizado
para observar diferencias en la tasa de depredacion entre huevos
cripticos y conspicuos ha sido pintando huevos, generalmente de
gallinali.e. Tinbergen et al. 1962, Montovecchi 1976). Aunque no todos
los estudios han encontrado diferencias (Gotmark 1993, Weidinger
2001, posiblemente porque los huevos que parecen cripticos para
nosotros podrian no serlo para los depredadores, otros estudios
han encontrado un efecto sobre la tasa de depredacion. Cuando
Westmoreland y Best (1986]) interrumpieron la incubacion de la
paloma huilota (Zenaida macroura) al alejar a los padres de los nidos,
incrementando la vulnerabilidad de los huevos a depredadores,
los huevos que habian pintado con color café sufrieron menos
depredacion que los huevos naturales de color blanco. De manera
similar, Bertram y Burger (1981) redujeron la incidencia de ataques
sabre los huevos de avestruz (Struthio camelus) al pintar de café su
cascaron blanco.

El bobo de patas azules (Sula nebouxii) es un ave marina
tropical que anida en islas del Océano Pacifico ariental (Nelson
1978). Esta especie anida en el suelo, en terrenos planos o en
laderas moderadas, sobre sustratos como tierra, arena o terrenos
con piedras, los cuales pueden ser abiertos o cubiertos de arboles,
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arbustos, pastos o vegetacion xerofita (Nelson 1978, Castillo-
Alvarez & Chavez-Pedn 1983). No construyen un nido, sino que
rascan en la tierra con sus picos hasta cavar una depresién somera.
Anderson (1995) observé que a la hora de la puesta la depresién
tiene una inclinacién de aproximadamente 24.8°, pero aumenta a
aproximadamente 29.5° de inclinacién al momento de la eclosion,
llegando a una profundidad de 44.7 mm. Propuso que esta depresion
reduce la incidencia de siblicidio. Esta depresion no se forra, pero
alrededor de algunos nidos se forma un anillo de guano (Castillo-
Alvarez y Chavez-Petdn 1983) que posiblemente los hace mas visibles
(Gould 1982). ELbobo de patas azules anida en colonias, en las cuales
la densidad local de nidos es variable. En Isla Isabel se registro una
densidad promedio de 0.032 nidos/m2 (Castillo-Alvarez & Chavez-
Pedn 1983).

Ambos padres participan en la incubacién de los huevos por
un periodo promedio de 41 dias (Nelson 1978, Drummond et al. 1986)
y cuidany alimentan a las crias hasta que alcanzan la independencia
a la edad aproximada de 120 dias (Nelson 1978, Guerra & Drummond
1995). Durante el periodo de incubacién los huevos estan cubiertos
poruno de los dos padres, excepto brevemente durante sus cambios
de guardia. Adicionalmente, los huevos se exponen temporalmente
cuando el individuo que incuba se levanta para amenazar o agredir a
un bobo vecino, un bobo que invade su territorio, 0 a un depredador.
Los bobos huyen del nido con mayor facilidad en etapa de incubacion
que en etapa de empollamiento y pueden dejar los huevos expuestos
durante varios minutos (H. Drummond, observacion personall.

El éxito de eclosion en isla Isabel es aproximadamente del
66% en puestas tempranas de la época reproductiva (entre el 26
de diciembre y el 4 de marzo, D’Alba & Torres 2007), y del 29.5% en
puestas tardias (del 4 de marzo al 10 de junio, Pefia-Alvarez 2009).
Las principales causas de pérdida de huevos son: la depredacion
por gaviotas (Larus heermanni), el abandono del nido por parte de
los padres, la destruccion de los huevos por vecinos, la expulsion
0 destruccién de los huevos por los propios padres cuando su
paternidad esta en duda (Osorio-Beristain & Drummond 2001; Osorio-
Beristain et al. 2006) y la perturbacién humana (la presencia de
humanos cerca del nido puede generar que el bobo huya, dejando



los huevos expuestos y vulnerables a ser depredados por gaviotas;
observacion personall.

El tamano de nidada modal es de dos huevos, los cuales
san puestos con un intervalo promedio de cinco dias (Drummond et
al. 1986). Los huevos son de forma casi eliptica (Palmer 1962), de
aproximadamente 60 mm de largoy 41 mm de ancho, y tienen un peso
aproximado de 57 g [Nelson 1978). Los huevos recién puestos son de
color azul muy claro debido a que poseen una base de biliverdina.
Morales et al. (2010) sugieren que esta coloracion podria mostrar
la calidad de las hembras y, mientras mas azules sean los huevos,
el esfuerzo de incubacion entre ambos padres es mas similar. En
parejas en las que los machos incuban entre el 50% y 64% del tiempo,
la probabilidad de eclosion es mayor (Garcia-Pefia 2005). Ademas, el
conflicto por el cuidado de la nidada es menor en especies donde
hay un cuidado de incubacion similar entre ambaos padres (Jones
et al. 2002), permitiendo que ambos padres puedan pasar tiempos
similares forrajeando, en actividades de cuidado individual y que las
hembras se puedan recuperar del esfuerzo de poner huevos (Ost et
al. 2002). Podria ser que las bobos hembras permiten a los machos
ver los huevos recien puestos, a veces incluyendo conductas de
cortejo como desfiles y movimientos de construccion de nidos, para
que reciban la sefal de calidad (Morales et al. 2010).

Durante la incubacion, las aves periddicamente rotan los
huevos para prevenir la adhesion del embrion con la membrana
interna delhuevo (Deeming 2002), ayudar a la arientacién correcta del
embrion en el huevo antes de eclosionar (Robertson 1961) y estimular
el desarrollo 6ptimo de las membranas extraembrionarias (New
1957). El cascaron de los huevos funciona para proteger al embrion
y conservar el agua, para la comunicacion quimica entre embrion y
el ambiente, y como reservorio de calcio y magnesio (Board & Sparks
1991). En el bobo de patas azules, el cascarén estd conformado de
una delgada cuticula organica resistente al agua. Por debajo de ésta
se encuentra una gruesa capa microglobular de carbonato de calcio
(Stoddard, datos no publicados]), la cual le da un aspecto de tiza al
huevo y es muy absorbente. Esta capa, originalmente azul claro, al
poco tiempo de ser puesto el huevo se raspa con el sueloy se le pega
material del sustrato (Nelson 2005) hasta parecerse al color de este.
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En la Isla Isabel, el depredador sobre los huevos del bobo de
patas azules es la gaviota parda (Larus heermanni), un ave que se
reproduce en costas e islas rocosas o0 con escasa vegetacion entre
marzo y mayo (del Hoyo et al. 1996), fechas donde la temporada
reproductiva se sobrelapa con la del bobo de patas azules.

Sus técnicas de forrajeo son variadas. Forrajea a pie en
campos y en la zona intermareal recogiendo alimento del sustrato;
nada, zambulléndose desde la superficie o buceando para atrapar
a presas que se encuentren dentro del agua (Hunt et al. 1973); vy
persigue pelicanos, fragatas y bobos en el aire para robar la comida
que dejan caer o regurgitan (Ashmole 1971). Se alimenta de una gran
variedad de organismos, siendo pecesy moluscos los mas comunes,
aungue tambien puede comer animales terrestres como lagartijas,
insectos, crias de otras aves y huevos (Baltz & Morejohn 1977). En
la Isla Isabel, estas gaviotas sobrevuelan la colonia del bobo de
patas azules y en ocasiones caminan individualmente o en grupos
en la colonia, provocando que los bobos se levanten de su nido y
dejen expuestos a sus huevos o crias. Cuando una puesta queda
temporalmente expuesta, la gaviota depreda uno de los huevos,
agarrandolo con las mandibulas, volando vy, finalmente, aterrizando
para romper y consumirlo. No comen crias de bobos. Sin embargo,
depredan los huevos y agarran el pescado que los bobos regurgitan
cuando se sienten amenazados.

La depredacion de huevos por gaviotas es un componente
importante que afecta la adecuacion de los bobos, por lo tanto se
esperaria que evolucionaran mecanismos antidepredacion, tales
como la cripsis de los huevos.

Nuestra hipotesis de camuflaje de huevos por ensuciamiento
propone que el cambio progresivo de color de los huevos del bobo de
patas azules disminuye el riesgo de depredacion por gaviotas.

Para ponerla a prueba se generaron tres predicciones: 1] los
huevos de edades avanzadas tienen un color mas similar al sustrato
que huevos recién puestos; 2] los huevos de gallina, similares a
los huevos de bobo, sufren menor depredacion al estar sucios que
estando limpios; y 3] la pérdida de huevos de bobo se reduce con la
edad.



Méetodos/

El estudio se llevd a cabo del 29 de febrero al 3 de abril del ano
2012 en la colonia reproductiva del bobo de patas azules del Parque
Nacional Isla Isabel, Nayarit, México (21° 52" N, 105° 54" W).

La isla Isabel es una isla volcénica en la cual se encuentran
principalmente dos tipos de vegetacion que abarcan casi en
su totalidad la superficie de la isla: un bosque y manchones de
pastizal (Gavifio & Uribe 1978). El bosque es extenso y continuo de
tipo tropical deciduo (Rzedowski & Mc Vaugh 1966, en Ruiz 1977),
abarcando aproximadamente el 70% de la superficie de laisla (Gavifio
& Uribe 1978). Esta conformado por dos especies arbéreas: el ruache
(Crataeva tapia) y la Euphorbiacea (Euphorbia schlechtendaliil, con
una altura que llega hasta los 9 metros. El sustrato es de tierra o
arena y puede estar cubierto por hojarasca o grava. El resto de la
isla se encuentra cubierto de pastizal (Trichachne insularis, Cyperus
ligularis, y Cenchrus viridis), el cual se encuentra por manchones
en distintas zonas de la isla y son areas abiertas practicamente sin
arboles (Gavifo & Uribe 1978).

Enestaisla, elbobo de patasazulesanidaenelsueloenzonas
de bosque, pastizal, roca vy playa. Para este estudio se utilizaron
solamente zonas de bosque y pastizal, donde se encuentran la
mayoria de los nidos.
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Diferencia de color
entre huevo y sustrato

Este estudio de campo se llevd a cabo del 29 de febrero al 5 de marzo
en dos areas tradicionales de estudio poblacional de los bobos: Zona
de Trabajo y Costa Fragatas (ver Apéndice I, Drummond et al. 2003).

Con el monitoreo rutinario cada 3 dias de todos los nidos de
las dos areas se identificaron 79 nidos con huevos. Con una camara
digital (CANON Power Shot G7 de 3,648 x 2,736 pixeles de resolucion, y
2563 colores) se tom¢ una fotografia de cada puesta sobre el sustrato
del nido desde una altura de aproximadamente 45 cm con un éangulo
vertical. Las fotografias se tomaron de las 9:00 hrs a las 17:00 hrs
bajo luz naturaly a la sombra del fotégrafo.

De cada uno de los huevos de cada puesta se midi¢ el peso
can una balanza Ohaus Navigator (capacidad 1200 grx 0.1) y el largo
y ancho con un vernier. Se calculo el volumen de cada huevo en mm?,
usando la formula: volumen=0.51*Largo*Ancho? (Hoyt 1879).

La edad (en dias] de los 109 huevos al momento de
fotografiarse se estimd con base en las fechas de puesta de los
huevos, las cuales se conocieron a través del monitoreo realizado
cada tres dias, del 23 de febrero al 16 de julio de 2013, de las dos
areas de estudio (Drummond et al. 2003), o se infirieron de las fechas
de eclosion, con base en el periodo de incubacion promedio de 41
dias observado en esta colonia (Drummond et al. 1986).

De la base de datos se extrajeron las edades de los
progenitores y, por inspeccion visual, se clasifico el sustrato de
cada nido como: tierra (42 nidos/ 55 huevas), tierra con grava fina
(23 nidos/ 31 huevos) o tierra con hojarasca (15 nidos/ 23 huevos).
Los nidos con sustrato de arena se excluyeron porgue la muestra fue
pequefia (2 huevas).

Cuantificacidén de color

El color se cuantifico con el modelo RGB (rojo, verde y azul por sus
siglas en inglés, colores primarios en el medio digital) para anélisis
de fotografias digitales (Villafuerte § Negro 1998; Blanco § Bertellotti
2002). El modelo RGB asigna un valor de intensidad de 0-255 a cada
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color. La mezcla de estos tres colores puede producir hasta 16,7
millones de colores. Si el valor de cada uno de los tres componentes
es de 255, el color resultante sera blanco puro, mientras que sera
negro si el valor de cada componente es 0. Utilizando este modelo
y con el software Adobe Photoshop CSS5, se analizé la diferencia de
color entre todos los huevos de cada puestay el sustrato del nido.

Se seleccionaron tres muestras de 100 x 100 pixeles de cada
huevo (aproximadamente el 5% de la superficie visible del huevo)
formando un triangulo y separados entre si por aproximadamente
1 cm, vy tres muestras de 100 x 100 pixeles del sustrato del nido,
representando los vértices de un triangulo alrededor del huevo.
Luego, de manera independiente para cada color, se promediaron
los valores de las tres muestras para cada huevo y cada sustrato
(Villafuerte & Negro 1998] y se calculd la diferencia entre el color del
huevo y el colar del sustrato de su nido.

Al usar la diferencia de color dentro de la misma fotografia,
se minimiz6 el problema de la variacién temporal y espacial en la
iluminacion de las diferentes puestas (Lee et al. 2010). Durante este
proceso se desconocia la edad de los huevos.

Este método de cuantificacion de color se ha usado en
estudiossobre lainfluenciadelcolordelos huevosenlasobrevivencia
del huevo (Blanco y Bertelotti 2002), la seleccion sexual (Moreno &
Osorno 2003), y la filopatria [S&nchez et al. 2004).

Anélisis de datos

Para conocer la influencia de la edad del huevo sobre la diferencia
de color entre el huevo vy el sustrato, se realizaron Modelos Lineales
Generalizados Mixtos (GLMM por sus siglas en inglés) con distribucion
normal, usando identidad como funcion de enlace. Se realizd un
modelo independiente para cadacolorde RGB, incluyendo laidentidad
del nido como factor aleatorio. Entre las variables independientes
se incluyeron el volumen del huevo, el area de estudio donde
se ubicaba el nido (Zona de Trabajo o Costa Fragatas), el tipo de
sustrato, el tamano de puestay las edades lineales y cuadraticas de
los progenitores, ya que la edad y experiencia de los padres podria
influir en el grado de ensuciamiento, y se incorporo la interaccion
entre edad de huevo y tipo de sustrato.



Los modelos iniciales se simplificaron eliminando
secuencialmente las variables e interacciones que no fueran
significativas (P > 0.05) hasta obtener el modelo minimo adecuado,
incluyendo solo las interacciones y las variables que fueran
significativas. Los modelos se realizaron con el programa R v2.15.0 (R
Development Core Team 2012).

Depredaciony
destruccion de huevos
de gallina

Entre el 25 de marzoy el 3 de abril, cerca de nidos naturales de bobos
(a mas de 5 metros de los nidos de gaviotas y de otros bobos), se
crearon nidos artificiales en zonas de bosque y pastizal fuera de
las &reas de estudio poblacional (ver Apéndice I). En bosque, se
colocaron a una distancia maxima de 30 metros del borde del bosque,
area donde las gaviotas suelen sobrevolar. Los nidos se crearon
rascando y moldeando la tierra con los dedos en forma de un nido
natural de bobo.

En cada nido artificial se coloco un huevo de gallina (Gallus
g. domesticus). A diferencia de los 109 huevos de bobos descritos
arriba, los 10 huevos de gallina medidos fueron menos largos ([media
+ DE] bobo: 60.86+ 3.55 mm; gallina: 57.39+ 2.04 mm; t117= 3.04,
P= 0.00, prueba de t independiente], y més anchos (bobo: 41.33+
1.34 mm; gallina: 43.45+ 0.98 mm; t117= 4.87, P= 0.00, prueba
de t independiente), pero parecidos en volumen (bobo: 53.00+
5.25mms3; gallinag: 55.33+ 3.21 mm?; t117=1.37, P= 0.17, prueba de t
independiente).

La muestra experimental consistid de huevos de gallina
ensuciados con tierra de la colonia cerca de los nidos de bobos,
denominados huevos sucios; la muestra control consistio de huevos
de gallina no sucios denominados huevos limpios (Figura 1). Los
huevos experimentales se ensuciaron un dia antes del experimento,
frotando tierra humeda en los cascarones hasta darles una
coloracién semejante para el 0jo humano al de los huevos de bobo
y dejandolos secar. Probablemente por la manipulacion manual, los
huevosy el sustrato de los nidos artificiales fueron impregnados con
olor humano de manera parecida.
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Huevo de bobo 0 dias y Huevo de gallina limpio Huevo de bobo 30 dias y Huevo de gallina sucio

Figura 1 Los huevos de gallina sucios eran visualmente parecidos a

" los huevos de bobo sucios de aproximadamente 30 dias de edad en

g:m:\r/ig'gg los tres colores (rojo, verde y azul], mientras que los huevos limpios

bobo con huevos  de gallina tuvieron diferencias de color mayores en los tres colores
experimentales. g, |05 huevos recién puestos de bobo (Apéndice Il).

En 25 pruebas (13 en bosque y 12 en pastizal] se expusieron
un total de 100 huevos de gallina limpios y 100 huevos sucios en los
nidos artificiales por un periodo de dos horas. Para cada prueba se
crearon 8 nidos artificiales separados entre si por aproximadamente
15 metros y se les asignaron aleatoriamente 4 huevos limpios y 4
huevos sucios, un huevo por nido.

Las pruebas se llevaron a cabo la mafana (07:00-10:30
horas), mediodia (10:30-13:30 horas) o tarde (15:00-18:00 horas].
En cada prueba dos observadores se sentaron en bancos, cada
uno a aproximadamente 12 metros de dos nidos con huevos limpios
y dos con huevos sucios (Figura 2). Luego de colocar los huevos y
cubrirlos con trapos para esconderlos, los observadores se taparon
con ponchos camuflados e iniciaron la prueba jalando hilos para
los retirar los trapos. Durante dos horas, mientras minimizaban sus
movimientos, registraron si los huevos fueron atacadosy la hora a la
que sucedio.

Algunos huevos fueron atacados por bobos. Los observadores
registraron el sexo de cada atacante asi como si era solitario,
si estaba en cortejo o criando huevos(s] o crials). Los sexos se
identificaron por su voz: fuerte y gruesa en las hembras, un silbido
de baja intensidad en los machaos.
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Anélisis de datos

Se analiz6, con dos modelos independientes, la incidencia de
depredacion por gaviotas de los huevos que no fueron atacados por
bobos vy laincidencia de destruccidn por bobos de los huevos que no
fueron depredados por gaviotas.

Para determinar si la probabilidad de ser depredados por
gaviotas o destruido por bobos se veia afectada por el color del
huevo, el habitat (bosque o pastizal] y la hora del dfa, asi como la
interaccion entre el color del huevo y habitat, se generaron GLMMs
condistribucion binomialy unafuncion de enlace logaritmica (Crawley
2003]. Prueba se incluy6 en cada modelo como variable aleatoria.

Adicionalmente, para ver si la latencia de depredacion por
gaviotas fue diferente entre huevos limpios y sucios, se ejecuto
otro GLMM con distribucion de error normal y con funcion identidad
de enlace, tomando en cuenta solamente los huevos que fueron
depredados. Las variables independientes y la variable aleatoria
fueron las mismas que en el modelo anterior.

Los modelos iniciales se simplificaron hacia atras (backward
model simplification), eliminando secuencialmente los términos no
significativos, empezando por las interacciones y siguiendo con los
factores individuales, hasta obtener el modelo minimo adecuado
en el que la eliminacion de cualquier término ocasiona un aumento
significativo en la devianza del modelo (Crawley 2007).

Prueba de
depredacidn, con
observador en
poncho camuflado
rodeado por cuatro
nidos artificiales
tapados con telas
camufladas.

24



25

Péerdida de huevos
de bobo a diferentes
edades

De la base de datos del Laboratorio de Conducta Animal, se obtuvo
la sobrevivencia hasta la eclosion de todas las puestas de un solo
huevo (para evitar confundir huevos en la puesta y asegurarnos que
la edad es correcta) entre 1981 y 2011 (30 afos). Se incluyeron solo
las puestas tardias, del 4 de marzo al 10 de junio [Pefia-Alvarez 2009)
durante el periodo de monitoreo cada 3-6 dias. De los 7,247 huevos
puestos, se perdieron por diversas causas 3,506. Se dividieron
los 40 dias de incubacién en intervalos de cinco dias y se calculo
la proporcién de huevos que se perdié en cada uno de los ocho
intervalos, tomando en cuenta solo los huevos presentes alinicio de
cada intervalo. Se compararon las proporciones de huevos perdidos
en los 8 intervalos, utilizando una prueba de G.



Resultados/

Diferencia de color
entre huevo y sustrato

Para los tres colores, la diferencia entre huevo y sustrato fue menor
en nidos con tierra y tierra con hojarasca que en nidos con tierra
y grava fina (R: P= 0.05; G: P=0.05; B: P= 0.04; Tabla 1, Figura 4]y
disminuy6 con la edad del huevo (P= <0001, Tabla 1, Figuras 3y 4).

La diferencia entre huevo y sustrato no vari¢ con la
edad de los padres, el volumen del huevo o la zona (Tabla 1).

. Huevos de bobos a
Flgura 3 diferentes edades
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R _(rojo G (verde) B (azul
Variables F gl p F gl P F gl P

Modelo Inicial

Edad huevo 12.08 1 0.003 19.20 1 0.0005 2105 1 0.0004
Puesta 0.10 1 0.75 0.09 1 075 0.00 1 099
Sustrato 5.89 2 0.01 4.90 2 002 4.72 2 0.02
Edad Madre 0.08 1 0.78 0.53 1 0.47 0.65 1 0.42
Edad” Madre 382 1 006 431 1 0.04 421 1 0.05
Edad Padre 0.50 1 048 0.63 1 043 0.68 1 0.41
Edad’ Padre 0.08 1 0.77 0.63 1 043 0.81 1 0.37
Volumen de huevo 2.05 1 0.17 1.83 1 0.19 0.96 1 034
Zona de la colonia 0.00 1 098 0.42 1 0.52 0.38 1 054
Edad Huevo: Sustrato 0.04 2 096 0.11 2 089 0.16 2 085
Modelo Final

Edad huevo 2954 1 <0.0001 44.79 1 <0.0001 50.29 1 <0.0001
Sustrato 3.34 2 0.05 3.29 2 0.05 3.61 2 0.04

GLMM del efecto de varias variables sobre la diferencia de Tabla 1

color entre huevo y sustrato. Se analizaron tres colores y se
incluy6 nido como factor aleatorio (N=109 huevos/ 80 nidos).
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Diferencia de color
entre huevoy
sustrato a diferentes
edades.

EnelejeY, valores
cercanos a cero
significan un color
muy similar y valores
altos una diferencia
de color alta.

Se consideran tres
sustratosy tres
colores. a) Rojo,

b) Verde y c) Azul.
N=109 huevos.
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Depredac_i,én(y
destruccion de huevos
de gallina

Las gaviotas sobrevolando la colonia detectaban los huevos vy, 0
agarraban un huevo mientras volaban, o aterrizaban a unos metros
del nido, caminaban hacia el y tomaban el huevo con el pico. En el
segundo caso se lo llevaban caminando o volando, o lo rompian
picoteandolo o estrellandolo contra el piso antes de comérselo. En
dos ocasiones, una gaviota, despues de depredar un huevo, camino
aotroy lo depredo. Es posible que algunas gaviotas hayan regresado
a depredar mas huevos en el mismo sitio experimental, o depredaron
en mas de un sitio experimental; no pudimos detectar tales casos ya
gue no distinguiamos a gaviotas individuales.

Los bobos, cuando salian de sus nidos a pescar o regresaban
de la pesca, caminaban junto a los nidos artificiales y generalmente
no les hacian caso. Sin embargo, en 17 ocasiones, bobos que
salian o regresaban, o los que se encontraban en un nido cercano,
caminaron hacia el nido artificial, picotearon el huevo hasta romperlo
o lo agarraron y tiraron fuera del nido. Después, seguian su camino o
caminaban a sus nidos. En dos ocasiones los huevos experimentales
fueronincubados por parejas de bobos en cortejo que se encontraban
cerca del nido (pero unas horas después los huevos ya no estaban).

Las gaviotas depredaron 56 de los 183 huevos (30%) que no
fueron destruidos por bobos. De estos, 34 fueron limpios y 22 fueron
sucios, siendo significativa la depredacion diferencial sobre huevos
limpios (x21= 8.984, P=0.003, Figura 5) independientemente del
hébitat (Color:Habitat: x2;= 0.608, P=0.435). Ademas, la depredacion
por las gaviotas fue mayor en el pastizal que en el bosque (Habitat:
x°1=0.4.831, P= 0.028) pero no se detectd un efecto de la hora del dia
(x%,= 0.971, P=0.647).



Huevos
[ |

n 7

Proporcion de huevos depredados

Habitat

Figura 5 Proporcidn de huevos de gallina limpios y sucios depredados por

gaviotas en bosque o pastizal (N=183).
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La latencia de depredacion fue similar para huevos limpios
y sucios (x2,= 3.736, P=0.154). Aunque en promedio los huevos de
la muestra fueron depredados més rapido en el pastizal ([media +
DE] 43.41+ 31.41 minutos) que en el bosque (63.69+ 41.11 minutos),
esta diferencia no fue significativa (x2,= 2.243, P=0.326). De igual
manera, no se encontrd un efecto de la hora del dia (x2;= 0.000, P=1)
ni la interaccion entre color del huevo y hébitat (y2;= 0.448, P=0.503)
sobre la latencia de depredacion.

De los 144 huevos que no fueron depredados por gaviotas,
17 fueron destruidos por los bobos, incluyendo 14 huevos limpios
y 3 huevos sucios. Se destruyeron mas huevos limpios que sucios
(x21=10.053, P=0.001; Figura 6) independientemente del habitat
(Color: Habitat: x21= 0.1, P=0.752). La probabilidad de destruccién no
vario entre habitat (x%,= 1.33, P=0.514), ni con la hora del dia (x?;=
0.234, P=0.923).

En las vecindades donde se llevaron a cabo las pruebas,
aungue no se hizo un conteo, se pudo apreciar un mayor numero de
bobos machos que de hembras, asi como un mayor nimero de bobos
con cria 0 con huevo que bobos solos o cortejando. De los 17 huevos
atacados, 82% fueron atacados por machos (70% por machaos solos
o0 en cortejo, Figura 7). Pocos bobos que tenian crias se alejaron de
ésta para ir a atacar los huevos.



[ 4

Proporcion de huevos destruidos

- —

Habitat

Proporcidn de huevos de gallina limpios y sucios destruidos por
los bobos en bosque o pastizal (N=144].

Huevos
il
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Porcentaje de huevos destruidos por bobos de diferente
sexo y estatus (N=17).
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Pérdida de huevos
de bobo a diferentes
edades

En los primeros 5 dias se perdio una proporcidn de 0.25 de los 7,248
huevos. Luego, la proporcidn perdida en cada intervalo de 5 dias
de edad disminuyd hasta la edad de 15 dias (Figura 8), a partir de la
cual se perdidé una proporcion menor de 0.05 en cualquier intervalo
(67=3054.52, P <0.000; ver Apéndice Ill).
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Proporcién de huevos Unicos que se perdio a diferentes edades Figura 8
de huevo. N=7,248 huevos entre 1981-2011.

Prueba de G: G= 3054.52, gl= 7, p <0.000
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Discusion/

Coloracion de los
huevos a través del
tiempo

Nuestros resultados demuestran que con la edad el color de los
huevos del bobo de patas azules en la Isla Isabel se va pareciendo
cada vez més al color del sustrato del nido debido al ensuciamiento.
Esta reduccion progresiva de la diferencia de color entre el huevo y
el sustrato se dio para los tres colores que componen el modelo RGB,
aunque parecio ser mayor en verde y azul que en rojo.

Lareducciondeladiferenciade colorconlaedad seobservoen
lostrestipos de sustrato. Ademas, la cripsis también parece adquirirse
en nidos con sustrato de arena (observaciones personales), aunque
estos se excluyeron del estudio. Elensuciamiento, por lo tanto, podria
reducir la deteccidn visual de los huevos adquiriendo camuflaje por
emparejamiento de color con el fondo en cualquier tipo de sustrato,
siendo un mecanismo de camuflaje flexible. Esto resultaria ventajoso
para los bobos ya que les estaria permitiendo anidar en todo tipo de
sustrato, asegurando que los huevos se parezcan al color del sustrato
de su nido en cuestion de dias.

36






Recientemente se ha probado que algunas aves tienen
receptores de color ultravioleta en la retina (Honkavaara et al 2002]
y parece ser una propiedad general de las aves, probablemente solo
ausente en algunas especies nocturnas (Goldsmith 1991; Jacobs
1992). Las especies que se sumergen y bucean aparentemente no
dependen de los conos UV para localizar peces. Sin embargo, las
gaviotas(familia Laridae) mantienen la sensibilidad UV, probablemente
porque también poseen habitos de farrajeo terrestres (Hastad et
al. 2005) y esto podria facilitar la deteccion de los huevos de bobos
a diferentes edades, los cuales se ha visto que relejan el rango UV
(Morales et al. 2010J). Nuestro estudio utilizé los componentes RGB
a traves de fotografias digitales, pero estas no nos propaorcionaron
informacion en el rango UV. Aunque el componente ultravioleta es un
estimulo que podria ser redundante, o encontrarse correlacionado
con los colores que se ven en el rango de luz visible (Withgott 2000,
Kevan et al. 2001), hacer un andlisis de color tomando en cuenta el
rango UV podria apoyar los resultados obtenidos, esperando que con
el tiempo, debido al ensuciamiento, los huevos dejen de reflejar el UV
ya gue el sustrato no lo refleja.

La edad/experiencia de los padres no influyd en el
emparejamiento de color con el fondo. Padres de mayor calidad vy
con mayor experiencia reproductiva deberian seleccionar sitios con
factoresfisicos que favorezcaneléxitoreproductivo (Lack 1968; Cezilly
& Quenette 1988), influyendo en el grado de similitud entre el color del
huevo con el sustrato del nido (Lee et al. 2010). Posiblemente, en el
bobo de patas azules, la experienciay calidad de los padres no afectan
en el emparejamiento de color con el fondo porque la seleccion del
sustrato y la conducta de incubacion tienen efectos minimaos sobre
el ensuciamiento, siendo posiblemente la estructura del cascaron la
que esta siendo favorecida para ensuciarse con facilidad.

Apesarde que elensuciamiento parecereducirla depredacion,
podria opacar el color azul del huevo y esconder un posible indicador
de calidad de la hembra, provocando una disminucion en la inversion
del macho (Morales et al. 2010). Sin embargo, para esta funcion, la
expasicion del color azul del cascardn al macho durante unas horas
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0 dias podria ser suficiente para que reciba la sefnal de calidad. Por lo
tanto, el ensuciamiento en los huevos podria proporcionar camuflaje
sin sacrificarla sefalizacidn de calidad de las hembras por el pigmento
biliverdina.

Reduccion de
depredacion de huevos
por ensuciamiento de
cascaron

Los huevos de gallina sucios sufrieron menos depredacién por
gaviotas que los huevos limpios, posiblemente porque los huevos
sucios tienen un menor contraste con el sustrato del nido artificial y
por lo tanto son detectados con menor facilidad. No hubo evidencia
de que los huevos limpios fueron depredados mas rapido, pero las
muestras fueron pequenas. Ademas, otros factores que posiblemente
influyen en la latencia de depredacion, como la cantidad de gaviotas
cerca o su interés por encontrar comida, podrian dificultar que se
encuentre un efecto, aumentando la varianza en la latencia.

La mayor depredacion sobre huevos de gallina en pastizal
podria haber resultado de la tendencia de las gaviotas de anidar en
las orillas de la isla cerca del pastizal y, por lo tanto, sobrevolar los
pastizales con mayor frecuencia. Otra posibilidad es que la deteccion
visual de los huevos en el bosque podria ser mas dificil debido a las
sombras en el suelo o porque el dosel esconde los huevos y obliga a
las gaviotas a volar a mayor altura.

Los huevos de gallina sucios tuvieron un contraste con el
sustrato similar al de los huevos de bobo de aproximadamente 30
dias, pero los huevos de gallina limpios tuvieron mayor contraste con
el fondo que los huevos recien puestos de bobo, por lo que podrian
ser mas visibles y faciles de detectar por las gaviotas. Sin embargo,
se demostré que la suciedad en los huevos de gallina disminuye su
depredacion y, dado que los huevos de bobo de patas azules son



similares en tamano y en el color de los huevos sucios, es razonable
suponer gue la suciedad protege los huevos de bobo de manera
similar, aunque el efecto podria ser menor.

Probablemente el camuflaje es importante para disminuir
el riesgo de ataque cuando los bobos se levantan para amenazar o
agrediraotrobobo oaundepredador, o cuando huyentemporalmente
del nido para escapar de un depredador terrestre. Seria de esperarse
que los bobos fueran més cuidadosos en cubrir los huevos recién
puestos que los huevos sucios, excepto cuando el color de su
cascaron tiene importancia como sefal social.

Nuestros resultados coinciden con otros estudios donde
los huevos que son cripticos de origen por emparejamiento de color
con el fondo sufren menos depredacion que los huevos conspicuos
(e]. Castilla et al. 2007, Westmoreland § Best 1986). Sin embargo, el
ensuciamiento de los huevos del bobo de patas azules representa
un mecanismo alternativo de cripsis en huevos de aves para
disminuir su depredacion. Este mecanismo no ha sido estudiado en
otras especies, pero posiblemente podria encontrarse en especies
con huevos que tengan capas externas del cascaron gruesas vy
porosas, como por ejemplo en otros bobosy alcatraces (Suliformes],
somormujos (Podicipediformes] o  pelicanos (Pelecaniformes)
(Schmidt 1958; Board et al. 1984).

Una explicacion alternativa a que los huevos limpios puedan
ser mas depredados que los huevos de color es porque podrian
ser preferidos por las gaviotas posiblemente por ser mas fragiles.
Los huevos blancos de la perdiz roja (Alectoris rufa) sufren mas
depredacién que los huevos con manchas cafés y necesitan una
fuerza de sélo 24 N para romperse, mientras que los huevos con
manchas cafés necesitan 30 N (Castilla et al. 2006). Sin embargo, las
gaviotas aparentemente rompen los huevos de bobo con facilidad y
es poco probable que el ensuciamiento vuelva mas resistentes a los
huevos de bobo.

Los bobos también destruyeron huevos de gallina,
generalmente machos sin pareja o que estaban cortejando. Un
huevo ajeno o cerca del territorio podria traer costos como mayor
competencia por espacio 0 mayor competencia intrasexual. Ademas,
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los machos destruyen huevos cuando su paternidad esta en duda
(Osorio-Beristain & Drummond 2001) o cuando su nido es parasitado
por otra hembra que no sea su pareja social, aun cuando haya tenido
copula extra-pareja con la hembra parasita (Osorio-Beristain et al.
2006). Podria ser que los costos de la defensa territorial inadecuada
son mas altos para los machos, quienes generalmente necesitan
obtenerun territorio para atraer una pareja, y defienden la nidada con
mas intensidad que las hembras (Sanchez-Macouzet & Drummond
2011). El hecho de que los bobos atracaron mas los huevos de
gallina limpios que los huevos sucios implica que la cripsis por
ensuciamiento potencialmente disminuye el riesgo de ataques por
conspecificos hacia huevos descubiertos. Sin embargo, parece poco
probable que esta sea una funcion del ensuciamiento ya que huevos
sucios de bobo son huevos que llevan varios dias de incubacion por
una pareja, los cuales raras veces son atacados por otros bobos
(Drummond, observaciones no publicadas).

Pérdida de huevos
de bobo a diferentes
edades

Una proporcién del 0.25 de los huevos de bobo en puestas tardias
de un solo huevo de 30 temporadas, entre 1981 y 2011, se perdieron
durante los primeros 5 dias de edad. Con la edad, esta proporcion de
perdida disminuy06 hasta que se mantuvo por debajo del 0.05 a partir
de los 15 dias de edad. Lo observado en puestas de un solo huevo
podria ser parecido en puestas mayores. Pefia-Alvarez (2009) reporta
un porcentaje de pérdida del 86.1% de las puestas tardias totales
(puestas de 1-3 huevos] de 22 temporadas de 1981 a 2003, de las
cuales el 25% se perdieron en los primeros 5 dias de edad. Las tazas
de pérdida tan elevadas implican seleccion fuerte sobre los huevosy
posiblemente sobre la coloracion.



La pérdida de huevos puede darse por infertilidad de los
huevos; abandono del nido por parte de los padres; la expulsion
0 destruccién de los huevos por los propios padres cuando su
paternidad esté en duda (Osorio-Beristain & Drummond 2001; Osorio-
Beristain et al. 2006); el aumento en las interacciones agresivas
con vecinos y la destruccion de los huevos por estos debido a una
baja disponibilidad de sitios; o por perturbacién humana. Ademas,
es probable que la tasa de pérdida es elevada en puestas tardias
porque los progenitores son aves de baja calidad o que cambiaron
de pareja (Pefia-Alvarez 2009) o porque las condiciones ecoldgicas
se deterioran tarde en la epoca de reproduccion. Sin embargo, la
depredacion por gaviotas podria ser una causa importante de fracaso
en la reproduccion. En puestas tempranas se observé una pérdida
de 29% de los huevos por depredacion (Osorio-Beristain, datos no
publicados]) y este porcentaje podria aumentar conforme avanza
la temporada reproductiva debido a que las gaviotas aumentan su
depredacion entre marzoy mayo, su época de reproduccion (del Hoyo
1996). Por lo que, la observada disminucién en la pérdida de huevos
a edades avanzadas, posiblemente podria explicarse como resultado
del aumento en el emparejamiento de color con el fondo.
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Conclusiones/

. Los huevos del bobo de patas azules adquieren el color
del sustrato del nido volviéndose progresivamente mas cripticos.
Debido a que los huevos de gallina sucios tuvieron menores tasas de
depredacion por la gaviota parda que los huevos limpios, podemos
suponer que lo mismo ocurre en los huevos de bobos por ser
similares. Por lo tanto, sugerimos que el ensuciamiento de huevos
podria funcionar como mecanismo de camuflaje por emparejamiento
de color con el fondo para reducir la depredacion.

. La pérdida de huevos es mas frecuente cuando los huevos
estan recién puestos, menos sucios y menos cripticos, sugiriendo
que elensuciamiento de los huevos en el transcurso de laincubacidn
contribuye a disminuir su tasa de depredacion (aunque otros factores
podrian también estar involucrados).

. Enlostressustratosincluidos enelestudio, elensuciamiento
de los huevos reduce la diferencia de color entre huevosy el sustrato
del nido, lo que resultaria ventajoso para los bobos ya que les estaria
permitiendo lograr cripsis de sus huevos en una gran variedad de
sustratos, siendo un mecanismo de camuflaje flexible.

. Elensuciamiento de los huevos disminuye la tasa de ataques
por conspecificos. Por lo tanto, la cripsis en huevos podria funcionar
no solo parareducir la depredacion sino también elriesgo de ataques
por vecinos que luchan por un territorio y recursos.
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. En el bobo de patas azules, el ensuciamiento de los huevos
disminuye su deteccion por depredadores y vecinos de la misma
manera que lo hacen los pigmentos de coloracion criptica en otras
especies. Es probable que esto ocurra sin sacrificar la posible
sefalizacion de calidad de las hembras por el pigmento biliverdina
en huevos recién puestos.

. Esta porverse silaseleccion porensuciamiento haconducido
a la evolucion de caracteristicas conductuales o fisioldgicas que
lo propician, por ejemplo en relacion a la seleccion del sitio de
anidacion, la manipulacion de los huevos durante la incubacion, o la
estructura de los cascarones.
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Comparacion visual entre, por un lado,
huevos de gallina limpios y sucios
(cajas)y, por el otro, huevos de bobo
de diferentes edades (puntos). La
grafica de cada color (rojo, verde y
azul, respectivamente) muestra cémo
la diferencia entre el color del huevo
de boboy el sustrato disminuye con la
edad del huevo. Sobrepuestos a cada
gréfica, los valores (media + DE) de
diferencia del color de huevos con el
color del sustrato (del nido artificial) de
dos muestras de huevos de gallina: (1] 8
huevos limpios, sobrepuesta a la altura
de huevos de bobo recién puestos;

(2) 8 huevos sucios, sobrepuestaala
altura de huevos de bobo a 30 dias de
edad. Los huevos de gallina limpios
tuvieron diferencias de color mayores
a las que se observaron en los huevos
recién puestos de bobos, mientras que
los huevos de gallina sucios tuvieron
diferencias parecidas a las de los
huevos de bobo de 30 dias de edad
aproximadamente, para los tres colores
(R, GyBJ.
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APENDICE IlI

Edad del huevo (dias)

0-5 6-10
Perdidos 1828 751
No Perdidos 5420 4669
Total 7248 5420
G=3054.52, gl=7, p <0.000

11-15 16-20 21-25 26-30
315 150 171 118
4354 4204 4033 3915
4669 4354 4204 4033

31-35
78
3837
3915

36-40
95
3742
3837

Total
3506
34174
37680

Proporcién de huevos perdidos a diferentes edades del huevo en
puestas de un solo huevo (N=7 248 huevos entre 1981y 2011).
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