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RESUMEN

El desempefio reproductivo suele aumentar con la edad en la vida temprana y
disminuir con la edad en la vida tardia; el aumento suele atribuirse a la
maduracién y la experiencia, y la disminucién a la senescencia. Pocos estudios se
han enfocado en cémo el cuidado parental cambia con la edad. Mediante una
intrusién humana, se puso a prueba si la intensidad de la defensa del nido por
bobos de patas azules (Sula nebouxii) de edades conocidas depende de la edad del
progenitor. Ademds, en bobos de 6, 7 y 8 afios de edad, se analiz6 si la intensidad
varfa con la experiencia reproductiva. La intensidad de la defensa aumenté
progresivamente hasta los 9 afios de edad, seguido posiblemente por estabilidad
en la intensidad en aves mayores. Sin embargo, no se encontré un efecto de la
experiencia reproductiva sobre la defensa a ninguna de las tres edades. El
incremento en la defensa con la edad durante la vida temprana puede deberse a
procesos generales de maduracién y experiencia mds que a la experiencia
reproductiva. Sin embargo, el incremento también puede deberse a la
sobrevivencia diferencial de bobos con una defensa intensa o a un aumento en la
inversién parental con la edad, y no puede descartarse la posibilidad de que se

deba a efectos de cohorte.



INTRODUCCION

Los animales cambian constantemente a lo largo de su existencia y muestran
variaciones relacionadas con la edad en diversos rasgos fisiolégicos y
conductuales. Estos cambios generalmente se atribuyen a dos procesos (Rivera-
Gutierrez et al., 2012; Saino et al., 2002): maduracién y aprendizaje, y deterioro
o senescencia (Kirkwood, 2001). En etapas tempranas de la vida el proceso de
maduracién y aprendizaje puede acrecentar el éxito reproductivo (Le Vaillant et
al., 2013; Robertson & Rendell, 2001; Sydeman et al., 1991) conforme aumenta
la experiencia de los individuos (hipétesis de constriccién; Forslund & Pirt,
1995; Curio 1983 en McCleery et al., 2008) (por ¢j. aumento en la eficiencia de
forrajeo; Le Vaillant et al., 2013). Ademads, la experiencia con una pareja en
particular puede aumentar el éxito reproductivo a través de una mejor
coordinacién de cuidados parentales (Black, 1996; por ejemplo: Fox & Millam,
2014; Sanchez-Macouzet et al., 2014). Por otro lado, la senescencia se caracteriza
por un declive progresivo en funciones fisiolgicas y rasgos morfolégicos y
conductuales, provocando una disminucién en componentes de la adecuacién
(Robertson & Rendell, 2001; Velando et al., 2006) o un incremento en la
probabilidad de mortalidad (McNamara et al., 2009; Monaghan et al., 2008;
Vaupel et al., 2004).

En poblaciones silvestres, un mayor éxito reproductivo en individuos de mayor
edad a veces puede ser explicado por otros dos mecanismos. Primero, la

desaparicién de fenotipos con bajo desempefio reproductivo ocurrird si estos



conjuntamente poseen una probabilidad menor de supervivencia (hipétesis de
seleccién, Curio 1983, en McCleery et al., 2008; Forslund & Pirt, 1995). Por
esta supervivencia diferencial, la proporcién de reproductores con un buen
desempefio aumentard con la edad de la cohorte, y el desempefio reproductivo
promedio serd mayor en las clases de edad mayores que en las menores. Segundo,
la hipétesis de la optimizacién del esfuerzo reproductivo o de restriccién predice
que la inversién reproductiva aumentara con la edad conforme disminuye el valor
reproductivo residual del individuo (i.e. conforme la mortalidad incrementa y la

fecundidad decrece) (Curio 1983 en Angelier et al., 2007; Williams, 1966).

A primera vista, la ocurrencia de la senescencia es dificil de explicar desde una
perspectiva adaptativa, debido a que este proceso conlleva a una pérdida de
adecuacién en los organismos. Las teorias sobre la evolucién de la senescencia
estin basadas en la premisa de que la fuerza de la seleccién natural disminuye con
la edad (Williams, 1966). La teoria del soma desechable de Kirkwood (1997) se
basa en la distribucién de recursos finitos entre crecimiento corporal,
mantenimiento y reproduccién, de acuerdo al contexto ecolégico de cada
individuo. Por otro lado, la teoria de la pleiotropia antagonista se enfoca en las
disyuntivas entre los beneficios de la expresiéon de ciertos genes en la vida
temprana contra los efectos negativos de los mismos en el futuro (Nussey et al.,
2013). Ambas teorias comparten predicciones en términos de disyuntivas entre la
reproduccién y el envejecimiento (Lemaitre et al., 2015), en donde un
incremento en la inversién reproductiva en la vida temprana provoca reducciones
en desempefio y/o supervivencia en la vida tardia (Reed et al., 2008); en otras
palabras, senescencia. A pesar de la semejanza de sus predicciones, hay que tener
en cuenta que la primera teoria deriva de la teoria de la optimizacién y la segunda
de la genética de poblaciones, por lo que la evidencia que apoya a una, no

necesariamente apoya a la otra (Lemaitre et al., 2015).



La teoria de historias de vida se basa en la nocién de que los individuos poseen
una cantidad limitada de recursos disponibles para repartir entre diversas
funciones o estructuras, generando disyuntivas (Santos & Nakagawa, 2012).
Estas disyuntivas ocurren a través de toda la vida de los organismos, afectando su
adecuacion. Consecuentemente, se esperarian ajustes estratégicos en la inversién
y la conducta en relacién con la edad de cada individuo. Debido a que la crianza
implica costos para la reproduccién futura de ambos progenitores (Andersson et
al., 1980; Hogstad, 1993), se espera una distribucién estratégica de la inversién
parental entre los diferentes eventos reproductivos a lo largo de la existencia de
cada individuo a fin de maximizar su adecuacién de por vida. Por ejemplo,
cuando la tasa de mortalidad extrinseca es baja, se proveeria mas cuidado a las
crias con un valor reproductivo alto que a la progenie con un valor bajo, esto con

el fin de ahorrar energia para eventos reproductivos futuros (Thinken et al.,

2010).

Segin la hipétesis de inversién terminal, conforme un organismo se acerca al
final de su vida, y al no esperar una produccién futura de crias, se esperaria que el
individuo aumente su esfuerzo reproductivo (Isaac & Johnson, 2005), invirtiendo
todo su capital en la progenie actual (Clutton-Brock, 1984; Velando et al., 2006)
a costa de su supervivencia. Sin embargo, McNamara et al. (2009) discuten que
quiza las condiciones que favorecen tal inversién terminal son restringidas, y que
la restriccién reproductiva en edades avanzadas podria ser a menudo lo 6ptimo
(hip6tesis de optimizacion o de restriccién, McNamara et al., 2009). Desde esta
perspectiva, un organismo se veria beneficiado de reproducirse lentamente
cuando padece el deterioro de la edad avanzada, a fin de posponer su muerte y asi
asignar mds tiempo para reproducirse (McNamara et al., 2009). La hipétesis de
optimizacién concuerda con la teoria de soma desechable y con la observacién de
que la mayoria de las especies iter6paras presentan, luego de un incremento
inicial en la adecuacién con la edad (Forslund & Pirt, 1995; Rebke et al., 2010;
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Vaupel et al., 2004), un declive al pasar por un umbral de edad (Beamonte-
Barrientos et al., 2010; Drummond & Rodriguez, 2013; Ericsson et al., 2001;
Oro et al., 2014; Velando et al., 2006).

Las investigaciones sobre senescencia han hecho énfasis en los mecanismos
responsables del declive en el desempefio en edades avanzadas, normalmente
estudiando organismos modelo en condiciones de laboratorio o en cautiverio
(Monaghan et al., 2008). Sin embargo, la relevancia ecolégica y evolutiva de este
declive se desconoce debido al reto que representa medir acertadamente la tasa de
envejecimiento de individuos especificos, o la tasa promedio de envejecimiento
dentro de una poblacién (Nussey et al., 2008). Los primeros estudios sobre
senescencia en la naturaleza estuvieron enfocados principalmente en documentar
el efecto de la edad sobre la mortalidad, mas que la reproduccién y otros rasgos de
historia de vida (Lecomte et al., 2010; Saino et al., 2002). No obstante, la
recoleccién de informacién a largo plazo en poblaciones marcadas ha facilitado
andlisis recientes de los cambios en patrones de historias de vida y estrategias

reproductivas a lo largo de la vida de los organismos.

Por ejemplo, numerosos estudios de aves y mamiferos silvestres han provisto
evidencia longitudinal de incrementos y decrementos asociados a la edad en
supervivencia, reproduccién y funcién fisiolégica (Altmann et al, 2010;
Beamonte-Barrientos et al., 2010; Ericsson et al., 2001; Isaac & Johnson, 2005;
Kim et al., 2011; Rebke et al., 2010). Los efectos combinados del mejoramiento
temprano y de la senescencia suelen generar una curva caracteristica con forma de
U invertida (Forslund & Pirt, 1995). Aqui, el punto de inflexién marca la edad
cuando los efectos negativos de la senescencia sobrepasan a los efectos positivos

del aprendizaje y la experiencia (Saino et al., 2002).

Existe evidencia indirecta de un incremento en el cuidado parental con la

experiencia (Byholm et al., 2011; Pugesek, 1987) pero pocos estudios han
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cuantificado directamente la conducta. Se ha observado que en el pinglino rey
(Aptenodytes patagonicus) la eficiencia de forrajeo aumenta con la edad: aves viejas
consiguen cantidades semejantes de alimento que aves jovenes, pero las primeras
lo hacen en un menor tiempo (Le Vaillant et al., 2013). Ademds, los patrones de
forrajeo de este pingtliino también cambian con la edad: los individuos viejos se
alejan menos de la colonia que los individuos jévenes (Le Vaillant et al., 2013).
En contraste, el albatros errante (Diomedea exulans) muestra un decremento en la
eficiencia de forrajeo con la edad, aves viejas viajan a mayores distancias pero con

menor actividad en la superficie en comparacién con las aves jévenes (Lecomte et

al.,, 2010).

Para muchas aves, la depredacién de nidos afecta cuantiosamente a la adecuacién
(Ricklefs, 1969; Blancher & Robertson, 1982; Greig-Smith, 1980), por lo que la
defensa de la progenie es una de las formas de inversién parental mds
importantes. La conducta de defensa reduce la probabilidad de que el contenido
del nido sea dafiado por un depredador y simultineamente incrementa el gasto
energético y la probabilidad de heridas o de muerte para el padre (Montgomerie

& Weatherhead, 1988), afectando su valor reproductivo residual.

En las aves la intensidad en la defensa parental del nido es variable (Burtka &
Grindstaft, 2013; Montgomerie & Weatherhead, 1988). Puede aumentar con la
edad de la nidada (por ej. después de la eclosion, Greig-Smith, 1980) y con el
tamafio de la puesta (Greig-Smith, 1980); aunque Westmoreland (1989) no
encontré dicha relacién. Puede ser mayor en los machos que en las hembras
(Brunton, 1990; Knight & Temple, 1988) y puede variar con el tipo de
depredador (Brunton, 1990; Kleindorfer et al., 2005; Wiklund, 1990). Ademas,
se esperaria que la intensidad de la defensa aumente con la edad de los

progenitores, en la medida en que su probabilidad de supervivencia decrezca

(Montgomerie & Weatherhead, 1988).



Es importante considerar que la relacién entre edad y mortalidad varia entre las
especies de aves (Montgomerie & Weatherhead, 1988; Ricklefs, 1969) y que la
magnitud de senescencia esti determinada en gran medida a la velocidad de
historia de vida, sin relacién al tamafio del organismo (Jones et al., 2008).
Cuando la supervivencia es dependiente de la edad, se espera un incremento en el
esfuerzo parental conforme disminuye el valor reproductivo residual del individuo
(Williams, 1966). Este patrén de incremento en el esfuerzo parental conforme la
supervivencia disminuye se ha observado en la defensa del nido de aves como la
gaviota californiana (Larus californicus; Pugesek, 1983, 1987) y el ganso blanco
(Anser caerulencens; Ratcliffe, 1974 en Montgomerie & Weatherhead, 1988).

A pesar de la evidencia indirecta (por ej. Le Vaillant et al., 2013; Lecomte et al.,
2010) y directa de cambios relacionados con la edad en conductas de cuidado
parental (por ej. Pugesek, 1983) existen dificultades metodoldgicas para evaluar
estos cambios. Debido a la dificultad para seguir individuos a largo a plazo en
poblaciones silvestres, muchas veces se trabaja con muestras de tamafio reducido,
o se utilizan edades estimadas para aves que fueron anilladas como adultos.
Aprovechando la existencia de una poblacién de bobos de patas azules (Su/a
nebouxii) de edades conocidas, se puso a prueba la hipétesis de si la defensa de la
progenie estd relacionada con la edad de los organismos. Ademis, al contar con
registros de la historia de vida de cada individuo, se evalué si la experiencia
reproductiva de individuos de una misma edad influencia en la intensidad de la

defensa de la progenie.



OBJETIVO

Evaluar c6mo en el bobo de patas azules la edad de los progenitores se relaciona
con el cuidado parental. Especificamente, preguntamos si la defensa del nido
aumenta al incrementar la edad del progenitor y posteriormente disminuye al
presentarse los efectos de la senescencia. Ademds, para intentar separar efectos de
edad y experiencia, evaluamos para cada una de tres categorias de edad (6, 7y 8
afios), si la experiencia reproductiva del individuo influencia la defensa de la

progenie.



METODO

SITIO DE ESTUDIO

El estudio se llevé a cabo del 6 al 16 de marzo del afio 2014 en la colonia
reproductiva del bobo de patas azules del Parque Nacional Isla Isabel, Nayarit
(21°54'N, 105°54'W). La Isla Isabel es una isla de origen volcdnico, localizada
aproximadamente a 28 km de la costa de Nayarit. Su superficie de 82.16 ha
incluye rocas expuestas con pendientes abruptas, acantilados, pequefias bahias,
caletas y playas arenosas semi-protegidas al igual que playas rocosas con
pendiente moderada y pozas de marea (Galvin-Villa et al, 2010).
Aproximadamente el 73% de la superficie de la Isla Isabel estd cubierta de bosque
tropical caducifolio y pastizales (CONANP, 2005). Las especies arbéreas son el
roache (Crateava tapia) y el papelillo (Euphorbia schlectendalii), mientras que las
principales especies de pastizales son Cyperus lingunaris, Jouvea pilosa y Cenchrus
viridis. El drea marina adyacente de Isla Isabel cuenta con una gran riqueza de

ictiofauna (118 especies, 84 géneros y 51 familias) a pesar del tamafio de la isla

(menos de 2 km en longitud) (Galvin-Villa et al., 2010).



Foto aérea de Isla Isabel, Nayarit.

BOBO DE PATAS AZULES

El bobo de patas azules es un ave marina colonial que anida en islas del Pacifico,
puede vivir mds de 20 afios y tiene un indice de sobrevivencia anual > 90%
(Croxall & Rothery 1991 en Velando & Alonso-Alvarez, 2003). Anida en el
suelo sobre sustratos como tierra, arena o piedra; en zonas abiertas u ocupadas
por vegetacion arbérea, xerdfila o arbustiva (Nelson, 1978). La edad de
reclutamiento de machos y hembras es 4.32 = 0.09 afios y 3.85 + 0.08 afios,
respectivamente (Ancona & Drummond, 2013; Drummond et al., 2003).
Presenta un sistema de apareamiento socialmente mondgamo y cuidado

biparental durante la incubacién (~ 41 dias; Drummond et al., 1986; Nelson,
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1978) y crianza (~ 4 meses; Guerra & Drummond, 1995; Nelson, 1978).
Establece puestas de uno a tres huevos y cria de uno a tres polluelos, siendo la
puesta modal de dos huevos (Drummond et al., 1986). Durante el periodo de
incubacién el nido siempre es cubierto por al menos uno de los padres y a veces
por los dos. Los huevos pueden ser expuestos brevemente durante los cambios de
guardia o cuando el individuo focal se levanta para amenazar o agredir a un

conespecifico que invade su territorio o a un depredador.

Bobo de patas azules en su nido. Foto por Oscar Sdnchez Macouzet.

En la Isla Isabel, las principales causas de pérdida de huevos, ademds de
depredacién por gaviotas (Larus heermanni), son el abandono del nido por parte

de los progenitores, la destruccién de huevos por vecinos, la expulsién o
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destruccién de los huevos por uno de los padres cuando su paternidad estd en
duda (Osorio-Beristain & Drummond, 2001; Osorio-Beristain & Drummond,
1998) y por la perturbacién humana. Las principales depredadoras de crias son las
serpientes falsa coralillo (Lampropeltis triangulum), que suelen entrar en los nidos
durante el atardecer, la noche o la madrugada para ingerir crias en su primera
semana de vida (Drummond et al., 1986). Dependiendo del tipo de depredador
los bobos de patas azules despliegan diferentes conductas agresivas. Por ejemplo,
para ahuyentar a las gaviotas recurren al menacing o amenaza con el pico abierto y
wing flailing o aleteo; a las serpientes falsa coralillo las picotean o las toman con
el pico y las arrojan fuera del nido (Drummond, observaciones personales). Ante
la presencia de humanos pueden responder con conductas defensivas de
diferentes intensidades. Las respuestas de menor intensidad son huir del nido,
retirarse parcialmente del mismo (exponiendo el contenido pero sin huir) o
mantenerse en el nido sin emitir vocalizaciones. Las respuestas de mayor
intensidad son las de vocalizar desde el nido, yes head-shaking o movimiento de
cabeza de “si”, amenazar con el pico abierto y dar picotazos a los intrusos que se

acercan al nido (observaciones personales).

En el bobo de patas azules se han documentado cambios con la edad en algunos
componentes de la adecuacién. El éxito reproductivo tanto de machos como de
hembras aumenta hasta los 9-11 afios de edad (Drummond & Rodriguez, 2013;
Velando et al., 2006) y 10-12 afios de edad, respectivamente (Drummond &
Rodriguez, 2013), y después ocurre un decremento progresivo. En las hembras,
un experimento de inter-adopcién o cross-fostering demostré que con la edad los
huevos son de menor tamafio y menor probabilidad de eclosién (Beamonte-
Barrientos et al., 2010). Ademas, los individuos de ambos sexos pueden ajustar su
asignacién de recursos durante la reproduccién dependiendo de su condicién, su
edad, y la condicién de la progenie. Al detectar una disminucién en su
expectativa de vida tras la activacién experimental de su sistema inmune, los
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machos mayores a 10 afios de edad redoblaron su esfuerzo reproductivo mientras
que los machos mds jévenes no lo hicieron (Velando et al., 2006). Por su parte,
las hembras aumentan su cuidado parental y éxito de emplumado en respuesta a
la calidad de la puesta, independientemente de su edad (Beamonte-Barrientos et

al.,, 2010).

MONITOREO DE LA COLONIA

Cada ano desde 1981, el laboratorio de Conducta Animal del Instituto de
Ecologia ha monitoreado la reproduccién de los bobos de patas azules de Isla
Isabel, en dos dreas de la colonia llamadas Zona de Trabajo y Costa Fragatas.
Desde 1988 se han colocado anillos permanentes con un nimero individual a las
crias emplumadas (Drummond et al., 2003), por lo que en la actualidad la
mayoria de las aves reproductoras en las zonas estudiadas son de edad conocida.
Durante cada temporada reproductiva se marcan con estacas todos los nidos con
huevos y/o crias, se anotan las identidades de ambos padres, y se mapean los
nidos. Cada nido se monitorean a lo largo de aproximadamente 5 meses
(~febrero a julio), hasta el final del periodo de emplumado, registrando cada 3

dias su contenido, lo cual permite inferir la fecha de puesta.
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ELECCION DE MUESTRA

El estudio se llevé a cabo del 6 al 16 de marzo del afio 2014 en las dos dreas de
estudio, después de la estacada de nidos y la identificacién de los padres en cada
nido. Se realizé la prueba conductual a 151 machos y 175 hembras pertenecientes
a 270 nidos con huevos o crias. Se intenté realizar la prueba a cada miembro de la
pareja en cada nido, obteniendo un total de 56 parejas completas. Dos
observadores seleccionaron a los sujetos de manera oportunista (haphazard)
caminando lentamente por el drea de estudio en busqueda de individuos que
estuvieran solos en su nido, evitando aquellos que estuviesen rodeados por parejas
en cortejo y aquellos que estuviesen a menos de 10 m de algin nido previamente
muestreado el mismo dia. Se registré el sexo del individuo focal (las hembras
graznan, los machos silban), la fecha de la prueba (expresada en dias julianos), la
hora del dia y la densidad local de nidos en un radio de aproximadamente 10 m,
estimativamente en tres categorias (0 a 5, 6 a 10, >10 nidos). La muestra de
sujetos anillados incluyé 112 machos de 3-20 afios (X = 9.08 afos) y 144
hembras de 3-25 afios (X = 8.65 afios).

PROTOCOLO DE LA PRUEBA

Registramos la intensidad de la defensa del nido de los bobos ante un evento
estandarizado de intrusién humana, adaptando métodos de Osorio-Beristain y
Drummond (2001). Luego de identificar el sexo del individuo focal, los dos

observadores se acercaban al nido lentamente desde una distancia de 10 m,
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caminando 50 cm uno detrds del otro. El segundo observador se detenia
aproximadamente a 6 m del nido y tomaba nota de las conductas del ave focal,
mientras el primero continuaba acercindose, manteniendo la mirada en el ave, y
deteniéndose a 50 cm del nido. Después de 5 segundos el primer observador se
retiraba lentamente del nido y regresaba a la ubicacién del segundo observador. Si
en algin momento el ave focal huia dejando expuesta su puesta, el primer
observador cubria la puesta con hojarasca para evitar depredacién, y ambos
observadores esperaban a una distancia de ~ 10 m hasta confirmar el regreso del
bobo. Cuando el ave focal dejaba expuesta su nidada, se seguia el mismo
procedimiento menos la colocacién de hojarasca. Al final de cada prueba, los dos
observadores comparaban sus observaciones sobre las conductas del ave para
consensar el registro final. Al realizar cada prueba los observadores desconocian

las identidades y por tanto las edades y la experiencia reproductiva de las aves

focales.
La intensidad de la defensa fue calificada en 7 categorias en orden ascendente:
1) Huir cuando el intruso estd a mds de 5 m del nido
2) Huir cuando el intruso estd a menos de 5 m del mismo
3) Destapar el nido (retroceder, exponiendo el contenido)
4) Mantenerse en el nido (sin exponer el contenido ni vocalizar)
5) Mantenerse en el nido y vocalizar a los 0.75 a 3.4 m del intruso
6) Mantenerse en el nido y vocalizar a los 3.5 a 6 m del intruso
7) Mantenerse en el nido y amenazar (tirar picotazos al aire)

El puntaje de cada ave focal correspondié a la categoria de mayor intensidad que

present6 desde cero puntos para (1) a seis puntos para (7).
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ANALISIS ESTADISTICOS

Construi modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) con una distribucién
de errores Poisson para examinar si la edad del adulto influye sobre su intensidad
de defensa del nido. La identidad del nido se incluyé como efecto aleatorio
(porque en 56 de los 270 nidos se realizé la prueba al macho y la hembra del
mismo nido). El modelo mds completo contenia las expresiones lineal y
cuadritica de las edades del ave focal y de su pareja, el sexo del individuo focal, el
contenido del nido (categorizado como puesta o nidada), el nimero de huevos o
crias, la fecha de la prueba, la densidad local de nidos y dos interacciones de
interés (edad lineal X sexo y edad cuadritica X sexo). La edad de la pareja se
incluyé en el modelo para explorar la posibilidad de que ésta influyera en la
intensidad de la defensa del ave focal. Las edades de los individuos focales y sus
parejas fueron estandarizadas previo a elevarlas al cuadrado para minimizar la
colinealidad entre términos lineales y cuadriticos (Schielzeth, 2010). Se utiliz6
un enfoque de seleccién de modelos (Burnham & Anderson, 2002) basado en el
Criterio de Informacién de Akaike ajustado para muestras pequefias (AICc;
Burnham & Anderson, 2002). El modelo con el menor AICc fue considerado
como el mds apoyado, excepto cuando A AICc < 2 (Burnham & Anderson,
2002). En estos casos se favorecié el modelo con menor nimero de parimetros
(Apéndice 1). Se calcul6 el error estindar de cada término. Se determinaron los
valores de p de factores no significativos mediante comparaciones con el modelo

final. El umbral de significancia establecido fue < 0.05.
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RESULTADOS

El modelo mds parsimonioso retuvo solamente la edad lineal y la edad cuadritica
del ave focal (Apéndice 1; AICc = 967.5, AAICc = 1.26, w; = 0.085), explicando
una parte importante de la variacién en la intensidad de la defensa del nido
(Tabla 1; Figura 1). Estos pardmetros (edad lineal y edad cuadrética del individuo
focal) fueron los mds importantes (Apéndice 1) y estuvieron presentes en los
modelos mds apoyados (AAICc < 2), mientras que sexo del progenitor
(ANOVA: devianza = 0.496; p = 0.48), contenido del nido (ANOVA: devianza =
0.522; p = 0.47) y ntimero de huevos o crias (ANOVA: devianza = 0.118; p =
0.73), aunque presentes en alguno de los 5 modelos, no tuvieron efectos
significativos. Las edades lineal (ANOVA: devianza = 0.526; p = 0.76) y
cuadritica (ANOVA: devianza = 0.574; p = 0.90) de la pareja no tuvieron un
efecto significativo sobre la defensa del nido. De igual manera, la fecha de la
pruecba (ANOVA: devianza = 0.842; p = 0.35) y la densidad local de nidos
(ANOVA: devianza = 2.15; p = 0.34) fueron no significativas. Ambas
interacciones fueron no significativas (ANOVA: devianza = 1.61; p = 0.44 (Edad
X sexo) y devianza = 1.78; p = 0.61 (Edad? X sexo)).

Para confirmar el aumento en el indice de defensa en edades tempranas y su
declive en edades avanzadas, separamos la muestra en aves jévenes y viejas con
base en el umbral de 9 afios calculado mediante una regresién segmentada (Toms
& Lesperance, 2003) y utilizamos la edad lineal de los individuos focales como

variable independiente. En las aves jévenes (3 a 9 afios de edad) la edad tuvo un
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efecto positivo y significativo sobre el indice de defensa (n = 173; GLMM: =
0.07 £ 0.02, p = 0.007); en las aves viejas (>9 afios) el efecto de la edad sobre la
defensa fue negativa y no significativa (n = 82; GLMM: B = -0.02 = 0.01, p =
0.27).

Tabla 1. Modelo lineal generalizado mixto mds parsimonioso para explicar la

variacion del indice de defensa con la edad.

Factores Estimado  Errorestindar Valordep

Intercepto 0.300 0.3490 0.3890
Edad 0.120 0.0388 0.001**
Edad’ -0.504 0.171 0.003**

Efecto aleatorio: O piimero demido= 1.693°% + 0.0001
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indice de defensa (x + EE)

Figura 1. Indice de defensa del nido en relacion con la edad del ave focal.

6-7 8-9 10-11 12-13 14-15 16-17 18-19 20-21 22-23 24-25

categorias de edad (afos)

Indice de defensa promedio agrupado por categoria de edad.

Los miimeros junto a las medias representan los tamafios de muestra (n = 255). IC del 95%.
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Para evaluar si la experiencia reproductiva total de los individuos influencia la
intensidad de la defensa de la progenie, se analizaron las tres categorias de edades
para las cuales la muestra fue adecuada (n 2 20); para 6 afios hubo 60 individuos
con 1 a 8 eventos reproductivos (X = 3.12, DS = 1.37), para 7 afios hubo 38
individuos con 2 a 8 eventos (X = 4.65 eventos, DS = 1.14) y para 8 afios hubo
30 individuos con 1 a 12 eventos (X = 5.1 eventos, DS = 2.2). Para cada categoria
de edad se construyé un modelo lineal generalizado con distribucién de errores
Poisson. El predictor de interés fue el nimero total de eventos reproductivos
(exitosos y fallidos) de cada individuo, independientemente de si las aves
presentaron afios sabaticos o se reprodujeron mds de una vez durante una misma
temporada reproductiva. También se incluyeron como predictores el sexo del ave
focal, el contenido del nido y el nimero de huevos o crias. En ninguna de las tres
categorias de edades el efecto de la experiencia reproductiva sobre el indice de
defensa fue significativo, y la tendencia fue positiva en aves de 6 y 8 afios, y
negativa en aves de 7 afios (Tabla 2). De igual manera, el sexo del ave focal, el

contenido del nido y el nimero de huevos o crias fue no significativo para las tres

edades.
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Tabla 2. Modelos lineales generalizados de la relacion entre la experiencia

reproductiva y el indice de defensa.

Categorias de edad Estimado  Error estdandar Valorde p
a) 6 anos
Intercepto 1.20 0.16 3.2¢8
Experiencia reproductiva 0.07 0.04 0.37
Sexo 0.02 0.12 0.87
Contenido del nido 0.009 0.20 0.96
Numero de huevos o crias 0.129 0.12 0.28
b) 7 afios
Intercepto 1.52 0.32 2e®
Experiencia reproductiva -0.002 0.06 0.98
Sexo 0.07 0.15 0.63
Contenido del nido -0.12 0.50 0.80
Numero de huevos o crias 0.23 0.14 0.11
c) 8afios
Intercepto 1.50 0.21 1.5e-12
Experiencia reproductiva 0.01 0.03 0.74
Sexo -0.02 0.16 0.88
Contenido del nido -0.18 0.50 0.71
Numero de huevos o crias 0.21 0.15 0.18

n = 60
bn = 38
‘n =30
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DISCUSION

Este estudio mostré que la conducta de defensa del nido del bobo de patas azules
varfa con la edad del progenitor. Se observé un aumento progresivo en la
intensidad de la defensa en aves maduras (3 a 9 afios de edad), seguido por
estabilidad o un posible decremento de la defensa en aves viejas (> 9 afios de
edad). El aumento en la defensa de la progenie es parecido a lo encontrado por
Hamer & Furness (1991) y Pugesek (1983) en la skaa (Catharacta skua) y la
gaviota californiana (Larus californicus), respectivamente, dos aves marinas de vida
larga. En ambos estudios la defensa aumenté con la edad del progenitor, pero el

muestreo no fue adecuado para describir el efecto en aves senescentes.

El aumento en el indice de defensa con la edad en aves jévenes se observé en
ambos sexos, independientemente del contenido del nido (huevos o crias hasta 22
dias de edad), el tamafio de la puesta, la edad de la pareja, la densidad local de
nidos y la fecha de la prueba. Este incremento podria deberse al desarrollo
progresivo de las habilidades o tendencias conductuales con la experiencia
reproductiva después de la maduracién (Pradel et al., 2012; Pugesek, 1983). No
obstante, no hubo evidencia de que la defensa en aves de 6 afios, 7 afios u 8 afios

de edad aumentara con el nimero de eventos reproductivos previos.

El patrén de incremento en la defensa también podria ser resultado de la
sobrevivencia diferencial de individuos con mayor desempefio en la defensa (y
posiblemente en otros aspectos reproductivos) (Curio 1983, en McCleery et al.,

2008; Forslund & Pirt, 1995). Asi, al ir desapareciendo las aves con indices de
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defensa bajos, la proporcién de reproductores con indices de defensa altos podria
aumentar con la edad de la cohorte, resultando en el patrén de aumento
progresivo del indice de defensa observado de los 3 a 9 afios de edad. Algunas
observaciones de los bobos indican que la sobrevivencia diferencial de individuos
con mayor desempefio reproductivo es probable. En un estudio longitudinal, los
emplumados de bobos longevos presentaron una mayor probabilidad de
reclutamiento que los emplumados de padres de vida corta (Torres et al., 2011).
Ademis, los emplumados de padres jévenes (< 10 afios) en reproduccién terminal
mostraron una menor probabilidad de reclutamiento a comparacién con no
terminales, e interesantemente este efecto no se encontré en los padres longevos

(Torres et al., 2011).

En teoria, el incremento en el indice de defensa en la vida temprana podria ser un
efecto de cohortes. Posiblemente en su afio natal u otro afio critico, las cohortes
que presentaron mayor defensa experimentaron condiciones ambientales que
favorecieron el desarrollo de la agresividad, y estas condiciones disminuyeron
progresivamente entre 2005 y 2011 (periodo en que nacieron los adultos de 3-9
afios de edad). La historia de vida de los bobos es afectada por la temperatura del
agua en el afio natal y en el afio consecuente (Ancona & Drummond, 2013), por
lo que El Nifio (ENSO) podria potencialmente generar variaciéon progresiva en el
comportamiento adulto de generaciones sucesivas. Sin embargo, las oscilaciones
entre condiciones ocednicas cédlidas (las de El Nifio) y condiciones neutrales o
frias presentan una periodicidad aproximada de 3-4 afios (NOAA, 2015), por lo
que resultaria dificil explicar la variacién en el indice de defensa durante 7 afios
por los efectos de ENSO. En cambio, la periodicidad de las Oscilaciones
Decadales del Pacifico (PDO) y las anomalias que trae consigo (variaciones
similares a ENSO pero menos extremas)(revisiéon en Mantua & Hare, 2002)

podrian en principio explicar el aumento progresivo en la defensa de las aves
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nacidas entre 2005 y 2011, aunque no existe ninguna propuesta especifica al

respecto.

El aumento progresivo en la defensa del nido con la edad podria ser una respuesta
ante la disminucién del valor reproductivo residual (hipétesis de optimizacion del
esfuerzo reproductivo; Curio 1983 en Angelier et al., 2007; Williams, 1966). En
machos del bobo de patas azules hay evidencia de inversién terminal después de
los 10 afios de edad. Cuando se activé de manera experimental su sistema inmune
(indicando una posible disminucién en la expectativa de vida), los machos
mayores de 10 afios aumentaron su esfuerzo reproductivo (aumenté su éxito de
eclosién y de emplumado) mientras que los de menor edad no lo hicieron
(Velando et al,, 2006). Ademds, en otro estudio machos y hembras viejos
terminales (en su dltimo afio de reproduccién) mostraron un mayor esfuerzo
reproductivo (reflejado en su éxito de emplumado) en comparacién con las aves
viejas no terminales, aunque la diferencia entre éstos no fue significativa (Torres
et al., 2011). Sin embargo, cabe notar que el aumento en la defensa del nido en
machos y hembras en nuestro estudio ocurrié a edades menores (de 3 a 9 afios)

cuando un escenario de inversién terminal podria ser menos probable.

En nuestro estudio, la posible inversién terminal durante el dltimo afio de
reproduccién podria explicar dos patrones intrigantes en la defensa del nido de
los bobos viejos (> 10 afios de edad): la alta varianza y la falta de un decremento
progresivo. Posiblemente los bobos viejos que mostraron indices de defensa altos
se encontraban cercanos a la muerte, mientras que los bobos viejos que mostraron
indices de defensa bajos estaban invirtiendo de manera mis moderada. La alta
variabilidad en el indice de defensa en aves viejas puede deberse a que las
estrategias de defensa dependen de la condicién individual (por ej. Hogstad,

1993) y/o de la historia de vida (por ej. Limmer & Becker, 2010). Para evaluar
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esta posibilidad en nuestra muestra seria necesario analizar la relacién entre la

defensa de los individuos y la fecha de su tltimo evento reproductivo.

Nuestros datos experimentales revelaron efectos de la edad parental sobre la
intensidad de la defensa del nido. Los datos documentan el incremento
progresivo de la defensa con la edad en adultos jévenes, seguido por estabilidad
en aves viejas, aunque se requiere informacién longitudinal de los individuos para
confirmar que dicho incremento en adultos jévenes se debe a un proceso de
desarrollo. Ademds, se requieren experimentos en campo para esclarecer los

mecanismos detras del incremento.
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APENDICE 1.

Resumen de los modelos alternativos para explicar el indice de defensa

del bobo de patas azules.

Modelos LogL AICc  AAICc wi
Edad + edad® -478.646 967.5 0 0.085
Edad + edad?® + fecha -478.225 968.8 1.26 0.045
Edad + edad® + contenido del nido -478.385 969.1 1.58 0.039
Edad + edad?® + sexo -478.398 969.1 1.6 0.038
Edad + edad® + nimero de huevos o crias -478.587 969.5 1.98 0.032
Edad + edad? + edad de la pareja -478.621 969.6 2.05 0.031
Edad + edad® + densidad de nidos -477.568 969.6 2.06 0.03
Edad + edad® + sexo + edad x sexo -478.626 969.6 2.06 0.03
Edad + edad’ + sexo + edad” x sexo -477.778 970 2.48 0.025
Edad + edad® + contenido del nido + fecha -477.808 970.1 2.54 0.024
Edad + edad?® + sexo + fecha -477.999 970.5 2.92 0.02
Edad + edad” + fecha + densidad de nidos -476.953 970.5 2.96 0.019
Edad + edad” + sexo + contenido del nido -478.147 970.7 3.21 0.017
Edad + edad® + nimero de huevo o crias + fecha -478.211 970.9 3.34 0.016
Edad + edad? + edad de la pareja + fecha -478.221 970.9 3.36 0.016
Edad + edad? + contenido del nido + nimero de huevos o crias -478.313 971.1 3.55 0.014
Edad + edad?® + sexo + niimero -478.344 971.1 3.61 0.014
Edad + edad’ + edad de la pareja + nimero de huevos o crias -478.348 971.1 3.62 0.014
Edad + edad®+ sexo + densidad de nidos -477.305 971.2 3.66 0.014
Edad + edad” + sexo + edad de la pareja -478.383 971.2 3.69 0.013
Edad + edad® + contenido del nido + densidad de nidos -477.439 971.5 3.93 0.012
Edad + edad® + nimero de huevos o crias + densidad de nidos -477.489 971.6 4.03 0.011
Edad + edad” + edad de la pareja + nimero de huevos o crias -478.566 971.6 4.05 0.011
Edad + edad? + edad de la pareja + densidad de nidos -477.505 971.6 4.06 0.011
Edad + edad® + sexo + edad x sexo + fecha -477.505 971.6 4.06 0.011
Edad + edad’ + edad de la pareja + edad’ de la pareja -478.594 971.6 4.11 0.011
Edad + edad? + sexo + edad x sexo + contenido del nido -477.566 971.7 4.18 0.01
Edad + edad®+ sexo + contenido del nido + fecha -477.598 971.8 4.25 0.01
Edad + edad” + sexo + edad x sexo + densidad -476.637 972 4.48 0.009
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Edad + edad” + sexo + edad x sexo + edad” x sexo
Edad + edad’ + sexo + fecha + densidad
Edad + edad®+ contenido del nido + nimero de huevos o crias + fecha
Edad + edad’ + edad de la pareja + contenido del nido + fecha
Edad + edad’ + sexo + edad x sexo + nimero de huevos o crias
Edad + edad” + sexo + edad x sexo + edad de la pareja
Edad + edad’ + sexo + nimero de huevos o crifas + fecha
Edad + edad” + sexo + edad de la pareja + fecha
Edad + edad’ + nimero de huevos o crias + fecha + densidad de nidos
Edad + edad? + sexo + contenido del nido + niimero de huevos o crias
Edad + edad’ + sexo + edad de la pareja + contenido del nido
Edad + edad? + sexo + edad x sexo + contenido del nido + fecha
Edad + edad’ + edad de la pareja + edad’® de la pareja + fecha
Edad + edad” + sexo + contenido del nido + densidad
Edad + edad’ + edad de la pareja + contenido del nido + nimero de huevos o crias
Edad + edad” + sexo + edad x sexo + fecha + densidad de nidos
Edad + edad” + sexo + nimero de huevos o crias + densidad
Edad + edad” + edad de la pareja + edad? de la pareja + contenido del nido
Edad + edad’ + sexo + edad de la parea + nimero de huevos o crias
Edad + edad” + sexo + edad de la pareja + densidad de nidos
Edad + edad” + sexo + edad de la pareja + edad” de la pareja
Edad + edad’ + contenido del nido + nimero huevos o crias + densidad de nidos
Edad + edad’ + edad de la pareja + contenido del nido + densidad de nidos
Edad + edad’ + edad de la pareja + edad? de la pareja + edad x edad de la pareja
Edad + edad® + edad de la pareja + edad® de la pareja + densidad de nidos
Edad + edad” + sexo + edad x sexo + edad” x sexo + fecha
Edad + edad’ + edad de la pareja + edad’ de la pareja + edad” x edad® de la pareja
Edad + edad” + edad de la pareja + edad? de la pareja + niimero de huevos o crias
Edad + edad? + sexo + edad x sexo + edad” x sexo + contenido del nido
Edad + edad®+ sexo + edad x sexo + nimero de huevos o crias + fecha
Edad + edad’ + sexo + edad x sexo + edad de la pareja + fecha
Edad + edad” + sexo + edad x sexo + contenido del nido + nimero de huevos o crias
Edad + edad? + sexo + contenido del nido + niimero de huevos o crias + fecha
Edad + edad? + sexo + edad x sexo + contenido del nido + densidad de nidos
Edad + edad’ + sexo + edad de la pareja + contenido del nido + fecha
Edad + edad® + sexo + edad x sexo + edad® x sexo + densidad de nidos
Edad + edad? + sexo + edad x sexo + niimero de huevos o crias + densidad de nidos
1
Edad + edad’ + sexo + edad x sexo + edad de la pareja + densidad de nidos

Edad + edad? + sexo + edad x sexo + edad? x sexo + niimero de huevos o crias

-477.754
-476.709
-477.792
-477.801
-477.802
-477.83

-477.986
-477.998
-476.936
-478.081
-478.123
-477.092
-478.207
-477.184
-478.281
-476.13

-477.23

-478.315
-478.332
-477.262
-478.359
-477.351
-477.368
-478.489
-477.445
-477.449
-478.534
-478.541
-477.495
-477.499
-477.505
-477.521
-477.583
-476.502
-477.595
-476.539
-476.588
-483.996
-476.609
-477.72

972.1
972.2
972.2
972.2
972.2
972.2
972.6
972.6
972.6
972.7
972.8
972.9
973
973.1
973.1
973.2
973.2
973.2
973.2
973.3
973.3
973.4
973.5
973.6
973.6
973.6
973.7
973.7
973.7
973.7
973.7
973.8
973.9
973.9
973.9
974
974.1
974.1
974.1
974.2

4.56
4.62
4.64
4.65
4.66
4.71
5.02
5.05
5.07
521
5.3
5.39
5.47
5.57
5.61
5.63
5.66
5.68
5.72
5.73
5.77
5.9
5.94
6.03
6.09
6.1
6.12
6.13
6.19
6.2
6.21
6.24
6.37
6.37
6.39
6.45
6.54
6.55
6.59
6.64
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0.009
0.008
0.008
0.008
0.008
0.008
0.007
0.007
0.007
0.006
0.006
0.006
0.006
0.005
0.005
0.005
0.005
0.005
0.005
0.005
0.005
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.004
0.003
0.003
0.003
0.003
0.003
0.003



Edad + edad” + sexo + edad x sexo + edad” x sexo + edad de la pareja
Edad + edad’ + contenido del nido + nimero de huevos o crias + fecha + densidad de nidos
Edad + edad’ + sexo + niimero de huevos o crias + fecha + densidad de nidos
Edad + edad” + sexo + edad x sexo + edad de la pareja + edad” de la pareja
Edad + edad? + edad de la pareja + edad? de la pareja + contenido del nido + fecha
Edad + edad? + edad de la pareja + edad? de la pareja + fecha + densidad
Edad + edad’ + sexo + edad de la pareja + edad® de la pareja + fecha
Edad + edad” + sexo + edad de la pareja + nimero de huevos o crias + fecha
Edad + edad” + sexo + edad de la pareja + contenido del nido + niimero de huevos o crias
Edad + edad’ + sexo + edad de la pareja + edad’® de la pareja + contenido del nido
Edad
Edad + edad” + sexo + edad x sexo + edad” x sexo + contenido del nido + fecha
Edad + edad” + sexo + edad x sexo + contenido del nido + nimero de huevos o crfas + fecha
Edad + edad? + sexo + edad x sexo + edad de la pareja + contenido del nido + fecha
Edad + edad” + sexo + contenido del nido + niimero de huevos o crias + densidad
Edad + edad’ + edad de la pareja + edad’ de la pareja + nimero de huevos o crias + fecha
Fecha

Edad + edad” + sexo + edad de la pareja + contenido del nido + densidad de nidos

-477.743
-476.679
-476.693
-477.783
-477.783
-476.895
-477.986
-477.986
-478.061
-478.093
-483.412
-477.053
-477.084
-477.092
-477.1
-478.193
-483.492
-477.133

974.2
974.3
974.3
974.3
974.3
974.7
974.7
974.7
974.9
974.9
975
975
975.1
975.1
975.1
975.1
975.1
975.2

6.69
6.73
6.75
6.77
6.77
7.16
7.17
7.17
7.32
7.39
7.45
7.47
7.54
7.55
7.57
7.59
7.61
7.63

AICc (AIC corregido para muestras pequerias) fue utilizado para comparar cada lote de modelos. AAICc es la

diferencia en unidades de AICc entre un modelo dado y el modelo con menor AICc, o el modelo mds simple (en

negrita). wi es el peso de Akaike, el cual provee una medida de la verosimilitud (likelihood) relativa de un modelo
dado para ser el mejor modelo entre los demds modelos ajustados. Los modelos estdn ordenados de manera ascendente

con base en su AICk.
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