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RESUMEN

Este proyecto surge a partir de dos descubrimientos sobre la forma en que las
parejas de bobos de patas azules (Sula nebouxii) invierten en su progenie: 1) la
familiaridad permite a las parejas anidar mas temprano en la época reproductiva,
eclosionar mas huevos y emplumar mas pollos. Los mecanismos involucrados en
este patron se desconocen por lo que se quiso investigar la posibilidad de que la
familiaridad permite lograr un mejor control de la temperatura de incubacién. Y 2)
los volantones con mas probabilidad de volverse miembros de la poblaciéon
reproductora son los que tienen un progenitor viejo y uno joven, una observacion
que podria explicarse con base en inversion paterna diferencial (0 en un mecanismo
genético). Mediante dispositivos medidores de temperatura (huevo loggers), se
puso a prueba si el control de la temperatura de incubacién en el bobo de patas
azules varia con la familiaridad de la pareja y la combinacién de edades de los
padres. Contrario a lo predicho, las parejas mas familiarizadas presentaron mayor
variacion, ademas de una mayor correlacion con la temperatura del aire. La
experiencia conjunta de los padres parece conducir a mayor variacion en la
temperatura de los huevos, por lo cual la variacion moderada en temperatura parece
no perjudicar e inclusive aumenta el desarrollo embrionario y/o el éxito de eclosion.
Por otro lado, no hubo evidencia de que la combinacion de edades de los padres
afecte la variacion de la temperatura de la puesta ni la correlacion con la
temperatura del aire. Este resultado es consistente con un estudio previo indicando

que la interaccion de edades de los padres parece no afectar rasgos de las puestas



y nidadas que son altamente dependientes del cuidado parental. Sin embargo, no
se puede descartar que otros parametros de la incubacion no medidos durante el
estudio varien con la combinacién de edades como: la rotacién de los huevos o el
control de la humedad. Los datos obtenidos revelan efectos de la familiaridad de la
pareja sobre la regulacion y control de la temperatura de incubacion, aspectos
claves del cuidado parental. No obstante, seria conveniente realizar una
comparacion del éxito de eclosion durante otros anos para comprobar si el
mantenimiento de la temperatura de la puesta varia con la familiaridad o la
combinacion de edades de los padres o si se modifica su conducta de incubacién
en anos buenos y malos. Por otro lado, no es claro si una mayor variacion en la
temperatura de incubacion tiene efectos positivos o negativos en el desempefio de
la progenie, siendo necesario mas estudios durante la etapa de eclosidon y post-

eclosion.



INTRODUCCION

El cuidado parental es parte de la inversion que realizan los padres sobre su
progenie (Trivers 1972). Esta inversion, aunque aumenta la probabilidad de
sobrevivencia y la adecuacion de las crias, también tiene costos sobre la
reproduccion futura de los padres ya sea en términos energéticos o de tiempo
(Trivers 1972). Esto genera una fuerte disyuntiva entre la inversion parental actual
y la futura (Stearns 1992). A nivel individual, la inversidn parental que realizan los
animales puede variar con la condicién corporal, la edad o la experiencia de los
individuos, o con las circunstancias que impone el ambiente (Pugesek 1987,
Clutton-Brock 1991, Ahnesjo 1995, Forslund y Part 1995, Limmer y Becker 2009,
Beamonte-Barrientos et al. 2010, Lecomte et al. 2010). Sin embargo, en las
especies con cuidado biparental (i.e., aquellas donde ambos padres participan en
el cuidado de la progenie) dichos costos de la inversién y la distribucion del esfuerzo
parental durante la vida suelen recaer sobre ambos progenitores. Es precisamente
en estas especies en las que se ha observado que la inversion parental realizada
por los individuos varia, también, con propiedades emergentes de la pareja que son
producto de la interaccion entre los padres tales como la calidad de la pareja
(Velando et al. 2006b) o, en el caso de especies socialmente mondgamas, su

experiencia reproductiva juntos (Griggio y Hoi 2011).

Las propiedades emergentes que resultan de la interaccion entre los padres
gue crian en pareja, como la duracion de sus lazos de pareja o la combinacion de

sus edades, tienen el potencial de afectar de manera importante el éxito
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reproductivo de los animales (Black 2001, Drummond y Rodriguez 2015). Esto es
especialmente relevante en especies con sistemas de apareamiento socialmente
mondgamos, como la mayoria de las especies de aves (Lack 1968), en donde el
éxito reproductivo de una pareja es el resultado del esfuerzo simultaneo realizado
por la madre y el padre en conjunto (Griggio y Pilastro 2007). No obstante, al dia de
hoy han sido muy pocos los estudios que han evaluado este tipo de efectos sobre

aspectos finos del cuidado biparental de las parejas.

Un gran numero de especies, desde invertebrados hasta mamiferos, forman
lazos de pareja socialmente mondégamos durante la reproduccién (Reichard y
Boesch 2003). La duracién de estas uniones puede ser breve o ser un lazo largo
que perdure durante anos, hasta que uno de los miembros de la pareja muera (Ens
et al. 1996). En las aves, el 92% de las especies forman lazos reproductivos
socialmente monégamos (Lack 1968), volviéndolas el modelo mas ampliamente
utilizado para el estudio de la familiaridad. La familiaridad es el resultado de
permanecer con la misma pareja durante sucesivas temporadas reproductivas
(Coulson 1966), lo que podria mejorar la coordinacidon y cooperaciéon de la pareja y
reducir los costos energéticos asociados a escoger y establecer pareja (efecto de
familiaridad; Black 1996). Numerosos estudios han reportado mejoras en el
desempeno reproductivo con la duracion del lazo de pareja. Estos estudios
generalmente han encontrado que parejas familiarizadas (i.e., aquellas con al
menos dos eventos reproductivos juntos) suelen reducir el tiempo y los costos
energéticos asociados a buscar y establecer una pareja. Ademas, en muchos casos

presentan puestas mas tempranas en la temporada reproductiva, mayor tamafio de
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puesta y mejor coordinacién en los cuidados biparentales (Coulson 1966, Fowler
1995). Un ejemplo de lo anterior son las parejas familiarizadas de Panurus
biarmicus, un ave paseriforme de vida corta. Estas aves forman puestas tempranas
con mayor éxito de eclosion y mayor sincronizacion en la construccidn del nido que
las parejas con lazos cortos (Griggio y Hoi 2011). Es probable que estas mejoras se
deban a esfuerzos sinérgicos entre la hembra y el macho (i.e., mejoras en la
coordinacion y cooperacion intrapareja) en conductas parentales compartidas (e.g.
la seleccién del territorio; Van de Pol et al. 2006), la defensa y construccion del nido

(Griggio y Hoi 2011) y otros cuidados biparentales (Black 1996).

Si bien la correlacién entre la duracion del lazo de pareja y el desempefio
reproductivo ha sido documentada en numerosas especies, eso no implica que se
trate de una relacion causal. La mayoria de los estudios no han logrado descartar
los efectos de la edad y la experiencia sobre el desempefio reproductivo, dos
covariables altamente ligadas a la duracion del lazo de pareja (Ens et al. 1996). Al
menos tres estudios de largo plazo han logrado superar estas limitaciones en
condiciones naturales, demostrando que la familiaridad entre individuos con lazos
de pareja prolongados afecta positivamente el éxito reproductivo (Black 2001, Van
de Pol et al. 2006, Sanchez-Macouzet et al. 2014). No obstante, en parejas con
lazos muy largos, este tipo de mejoras en el éxito reproductivo también pueden
seguir por un decremento. Por ejemplo, se ha observado que las parejas de ostrero
europeo (Haematopus ostralegus) con lazos de pareja iguales 0 mayores a 7 afios
tienen puestas mas tardias y un menor éxito de eclosion, lo que disminuye su éxito

reproductivo (Van de Pol et al. 2006). En cualquier caso, los efectos positivos de la
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familiaridad han sido demostrados principalmente en aves con lazos de pareja
largos, mientras que en especies con altas tasas de separacion de pareja no
parecen estar presentes (Naves et al. 2007), lo que hace necesario obtener mas
informacion para entender los beneficios de la familiaridad entre los miembros de

una parejas.

Por otra parte, de acuerdo con la teoria de historias de vida la inversion
parental de los individuos cambia a lo largo de la vida, siendo la edad un factor
determinante (Sterns 1989 en Pardo et al. 2013). En este sentido, el desempeno
reproductivo puede decrecer o incrementarse a edades avanzadas, debido a
procesos de senescencia o de inversion terminal, respectivamente (McNamara et al.
2009, Pardo et al. 2013). En las ultimas décadas se ha vuelto evidente que
caracteristicas individuales de los padres como la edad, influyen en el desempefio
de la progenie (Mousseau y Dingle 1991, Mousseau y Fox 1998a). Esto se ha
observado en un gran rango de organismos, desde insectos hasta aves y mamiferos
(Mousseau y Fox 1998b). Por ejemplo, en la golondrina comun (Hirundo rustica) el
tamano corporal de los pollos disminuye con la edad de la madre o el padre,
posiblemente a causa de ineficiencia en el cuidado parental (Saino et al. 2002). Por
otro lado, en la gaviota argéntea (Larus argentatus) los individuos de mayor edad
ponen huevos de mayor tamafo, que se relacionan con pollos de mayor talla y
condicion. Ademas, presentan una mayor tasa de crecimiento durante etapas
tempranas, con posibles repercusiones a largo plazo. Este patrén podria reflejar
ineficiencia de los padres jovenes en la obtencion de recursos o una menor inversion

parental (Bogdanova et al. 2006). Numerosos estudios de este tipo han sido
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realizados tanto en laboratorio como en el campo, encontrando una mezcla de
resultados positivos y negativos asociados a la edad individual de los progenitores

sobre la calidad de sus crias (Drummond y Rodriguez 2015).

Al dia de hoy, han sido pocos los estudios que han indagado sobre los
posibles efectos de la edad conjunta de los padres sobre la progenie en otros
animales distintos al hombre (Drummond y Rodriguez 2015). En humanos se han
reportado efectos de la interaccion de las edades de la madre y del padre sobre la
progenie, en donde se sospechan causas genéticas y genético-ambientales
(Sartorius y Nieschlag 2010). Los hijos de padres viejos son mas susceptibles a
presentar enfermedades de origen genético y la presencia de malformaciones
congeénitas varia en gran medida con la combinacion de edades de los progenitores
(Sartorius y Nieschlag 2010). En el bobo de patas azules (Sula nebouxii) se observé
que la viabilidad de los volantones depende en gran medida de la combinacion de
las edades de los padres. Los volantones con dos padres muy jovenes (< 4 afios) o
dos padres muy viejos (= 13 afios) son mas propensos a fracasar, mientras que los
volantones con padres de una combinacién de edades joven-viejo tienen mayor
probabilidad de reclutar a la poblacién reproductiva. Este patrén podria deberse a
variaciones en la inversion parental o ser resultado de algun mecanismo genético

(Drummond y Rodriguez 2015).

En las aves, la conducta de incubacién es un elemento fundamental de la
inversion parental para mantener las condiciones adecuadas para el desarrollo
embrionario (Berntsen y Bech 2015). Por lo tanto se propuso que ésta podria ser el

mecanismo detras del efecto de dos propiedades emergentes de las parejas
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encontradas previamente: 1) el efecto de familiaridad y 2) el efecto de la
combinacion de las edades de los padres sobre el éxito reproductivo. Cuando el
cuidado de la puesta es biparental, la incubacion exitosa de los huevos requiere de
una coordinacién efectiva de los padres, ya que el abandono de los huevos (incluso
por periodos cortos de tiempo) puede provocar la depredaciéon de los mismos o la
muerte del embrién por inestabilidad térmica (Pardo et al. 2013). Ademas, las
condiciones ambientales en etapas tempranas de la vida pueden tener fuertes
efectos sobre el desarrollo embrionario (Noiva et al. 2014), y graves repercusiones
en la vida adulta (Berntsen y Bech 2015), por lo que mantener las condiciones
optimas de temperatura, humedad y composicién del nido es de gran importancia
para los padres y su progenie (Deeming 2002, Garcia-Pefia 2005). Tanto en aves
precoces como altriciales se ha observado que variaciones moderadas en la
temperatura de incubacion tienen efectos negativos en la tasa de crecimiento,
tamano corporal, inmunocompetencia, locomocion y tasa metabdlica tanto de los
embriones como de los pollos que eclosionan (Berntsen y Bech 2015). Por ejemplo,
en las aves de corral se ha encontrado que un sobrecalentamiento (38.9 °C) o
enfriamiento (36.7 °C) de los huevos durante los primeros 18 dias de la incubacion
incrementa la tasa de mortalidad y el riesgo de que los embriones desarrollen
malformaciones (Noiva et al. 2014). Por otro lado, en el pinzén cebra (Taeniopygia
guttata), los cambios de temperatura de la puesta no sélo afectan el desarrollo
temprano de los embriones y pollos, sino también la tasa de superviviencia de
adultos jovenes. Los individuos provenientes de huevos incubados a temperaturas
por debajo del promedio (37 °C) durante 2/3 del periodo de desarrollo presentaron

1.9 veces mayor probabilidad de morir prematuramente (Berntsen y Bech 2015).
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Este tema ha sido ampliamente estudiado en aves de importancia comercial
ademas de algunas especies silvestres de regiones templadas, pero los efectos de
la variacion térmica en especies tropicales y subtropicales aun permanecen poco

explorados (Griffith et al. 2016).

Aprovechando la existencia de una poblacion anillada de bobos de patas
azules, un ave marina tropical con intenso cuidado biparental y monogamia social
de largo plazo, en esta tesis se evalué si (/) la familiaridad entre los miembros de la
pareja y (i) la combinacion de las edades de los padres, influyen en el control y

regulacion de la temperatura de incubacién de los huevos.
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Figura 1. Una pareja de bobos de patas azules junto a su nido. Fotografia por llse Esparza.
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OBJETIVOS

El objetivo general de la tesis fue evaluar como la familiaridad entre los miembros
de la pareja y la combinacion de edades de los padres se relacionan,
respectivamente, con la temperatura de incubacion de la puesta en el bobo de patas
azules. En particular se pregunté : 1) si las parejas familiarizadas (i.e., aquellas con
al menos dos eventos reproductivos juntos) son capaces de mantener una
temperatura de incubacion mas estable y 2) si dichas parejas controlan mejor la
temperatura de los huevos con respecto a la temperatura del aire. Asi mismo, se
evaluo 3) si las parejas con una combinacion de edades joven-viejo son capaces de
mantener una temperatura de incubacion mas estable que las de otras
combinaciones de edades, controlando mejor la temperatura de los huevos con

respecto a la temperatura del aire.

Para ambos objetivos la variacion de la temperatura de incubacion de las
parejas se evalud determinando el coeficiente de variacion en la temperatura de la
puesta (CV) y el coeficiente de correlacion entre las temperaturas de la puesta y del
aire (correlacién incubacion-aire), ambos bajo el supuesto de que valores bajos de

variacion y correlacién indican un mejor control y regulacién de la temperatura.

18



METODO

Sitio de estudio

El estudio se llevd a cabo en el Parque Nacional Isla Isabel, Nayarit (21°52’N,
105°54’W), una isla de origen volcanico con 82 ha de extensién cuya conservacion
y manejo se encuentran a cargo de la Comisién Nacional de Areas Naturales
Protegidas (CONANP 2005). Esta isla posee un relieve irregular y aproximadamente
el 73% de su superficie se encuentra cubierta por bosque tropical caducifolio y
zonas de pastizal costero. Presenta un clima sub-humedo con lluvias durante el
verano (clasificacion de Koéppen) y una temperatura media de 22.6 °C durante
enero, el mes mas frio, y de 30.3 °C durante septiembre, el mes mas caluroso
(CONANP 2005). En este sitio las lluvias son mas abundantes entre los meses de
junio y septiembre durante la temporada de tormentas y huracanes en el Pacifico
(CONANP 2005), mientras que el periodo seco ocurre en los meses del invierno y
primavera. Como en muchos ambientes tropicales, la fluctuacién térmica diaria es
baja, con temperaturas maximas que pueden alcanzar los 33.9 °C durante el dia 'y

temperaturas minimas que caen hasta los 17.90 °C durante la noche.

Bobo de patas azules

El bobo de patas azules es un ave marina que puede vivir por mas de 20 anos (Oro
et al. 2010). Posee habitos coloniales y se reproduce en islas tropicales del Océano

Pacifico oriental (Nelson 1978). Esta especie anida directamente en el suelo, sobre
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sustratos como tierra, arena o roca de zonas abiertas o cubiertas por vegetacion
arborea, xerdfila o arbustiva. Las hembras establecen puestas de entre 1y 3 huevos
con intervalos de puesta de aproximadamente 4 dias entre un huevo y otro (Nelson
1978). Ambos padres participan en la incubacién de la puesta, colocando sus patas
totipalmeadas sobre o por debajo de la misma (Nelson 1978) y rotando
periddicamente los huevos con ayuda del pico o las patas (Mayani-Paras et al.
2015). Los huevos recién puestos presentan una intensa coloracién azul (debido al
pigmento biliverdina) que rapidamente decae hacia un tono mas claro y palido
(Morales et al. 2010). A su vez, durante los primeros 16 dias de incubacion se
observa un ensuciamiento progresivo de los huevos a causa de su contacto directo
con el sustrato. Este ensuciamiento actia como una forma de camuflaje para los
huevos, reduciendo efectivamente su probabilidad de depredacién por gaviotas
plomas (Larus heermanni), e incluso el riesgo de destruccidon por parte de

conespecificos (Mayani-Paras et al. 2015).

Esta especie es socialmente mondgama y presenta cuidado biparental
durante los 41 £ 1.8 dias que dura la incubacion de la puesta (Drummond et al.
1986), y los casi 4 meses de cuidado y alimentacion de los pollos (Guerra y
Drummond 1995). Las hembras, que son el sexo de mayor tamafo, proveen una
mayor cantidad de alimento para los pollos en tanto que los machos invierten un
poco mas en la defensa del nido y el territorio (Guerra y Drummond 1995, Sanchez-
Macouzet y Drummond 2011). Aunque en esta especie la tasa de separacion de
pareja parece ser relativamente elevada (entre 30 y 50 % anual, Lépez-Rull 2001),

la duracion de los lazos de pareja es altamente variable (media + DE = 1.53 £ 1.02
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afnos, Sanchez-Macouzet et al. en prep.) y algunos individuos pueden permanecer
juntos por periodos de hasta 13 anos (Sanchez-Macouzet et al. en prep.). En la Isla
Isabel, estudios previos han documentado importantes beneficios de permanecer
con la misma pareja durante varios eventos reproductivos: las parejas de individuos
familiarizados entre si (i.e., aquellas que tienen al menos dos eventos reproductivos
juntos) suelen establecer sus puestas mas temprano en la temporada y tienen un
mejor desempeno reproductivo que las parejas de individuos no familiarizados (i.e.,
las parejas recién formadas). En particular se observé que, pese a no diferir en su
tamafno de puesta inicial, las parejas familiarizadas de alguna manera logran
eclosionar una mayor proporcion de sus huevos, y por lo tanto producen mas

volantones que las parejas no familiarizadas (Sanchez-Macouzet et al. 2014).

Por otro lado, en esta especie también se han documentado cambios en
algunos componentes de la adecuacion conforme avanza la edad de los individuos
(Velando et al. 2006a, Beamonte-Barrientos 2011). El éxito reproductivo tanto de
los machos como de las hembras aumenta con la edad hasta los 9-11 y 10-12 afos,
respectivamente (Velando et al. 2006a, Drummond y Rodriguez 2013). Ademas, en
las hembras tanto el volumen como la probabilidad de eclosion de los huevos
disminuyen con la edad de la madre (Beamonte-Barrientos et al. 2010), mientras
gue en los machos se encontré que la activacion experimental del sistema inmune
de individuos viejos (> 10 afios) resulta en un fuerte aumento de su esfuerzo
reproductivo (Velando et al. 2006a). Ademas, evidencia reciente ha demostrado que
la combinacién de edades de los padres afecta la viabilidad de su progenie. Los

volantones de padres con una combinacién de edades joven-viejo (i.e., < 4 anos y
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> 13 anos, respectivamente) muestran un mayor probabilidad de reclutar a la
poblacion reproductiva que los volantones de padres con combinaciones de edades

similares joven-joven y viejo-viejo (Drummond y Rodriguez 2015).

Figura 2. Una pareja de bobos con un huevo (izquierdo) y un huevo-logger. Fotografia por lise
Esparza.
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Monitoreo de la colonia

Entre el 12 de marzo y el 3 de abril de 2015, se monitoreod el establecimiento de
nidos en la colonia anillada de bobos de patas azules de la Isla Isabel. Utilizando
los datos obtenidos durante el monitoreo rutinario de la poblacion (cada 3 dias, ver
detalles en Drummond et al. 2003), se seleccionaron 60 parejas distribuidas en dos
areas de la colonia reproductiva: Zona de Trabajo y Costa Fragatas. Se eligieron
parejas con puestas de 1 0 2 huevos y con duraciones de lazo de pareja variadas,
favoreciendo aquellas cuyos lazos de pareja fueran mas largos (i.e., = 3 afios) a fin
de compensar por su escasez (la duracion del lazo de pareja promedio es de 1.7
anos; Kim et al. 2007a). El 85% de los individuos eran de edades conocidas y a los
individuos no anillados o anillados como adulto (4 machos y 5 hembras) se les
asigno una edad minima de 4 afios al momento del estudio (las edades promedio
de reclutamiento de machos y hembras son de 4.32 £ 0.09 y 3.85 = 0.08 afios,
respectivamente; Drummond et al. 2003). Es importante mencionar que tanto
hembras como machos de la poblacién de bobos en Isla Isabel son altamente fieles
al lugar donde nacieron y raramente se dispersan a otras colonias reproductoras (
la dispersién promedio machos y hembras es de 13.16 + 0.81 m y 15.60 + 0.89,
respectivamente; Kim et al. 2007b). Las edades promedio tanto de hembras (no
familiarizadas: 6.89 + 3.39 anos; familiarizadas: 8.53 + 2.89 anos; t = -1.81; P =
0.078; X £ DE) como de machos (no familiarizados: 8.23 + 3.69 anos; familiarizados:
9.41 + 3.001 anos; t = - 1.23; P = 0.25) eran mayores en las parejas familiarizadas,

aunque dichas diferencias no fueron significativas.
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Medicion de la temperatura de incubacion

En cada nido focal se registrd la temperatura de incubacion de la puesta durante
~48 horas mediante la colocacion de un dispositivo medidor de temperatura con
forma de huevo (en adelante huevo-logger; MadgeTech Eggtemp data logger).
Dichos dispositivos tienen aproximadamente las mismas dimensiones y peso que
un huevo de bobo de patas azules (respectivamente (media £ DE), largo: 57.15 mm
vs 60.86 £ 3.5 mm; ancho: 42.67 vs. 41.33 £ 1.34 mm; peso: 60.5 g vs 57.3 £6.9 g)
(Drummond et al. 1986, Mayani-Paras et al. 2015) y contienen en su interior un
termémetro electronico de acero inoxidable capaz de registrar mas de 30,000
lecturas de temperatura con una resolucién de 0.1 °C y un rango de medicion de 0
°C a 60 °C. La capsula exterior de estos loggers (construida en polietileno de alta
densidad, HDPE) tiene un color blanco-hueso muy semejante al de los huevos de
bobo de patas azules durante los primeros dias de la incubacion (Morales et al.
2010). Por lo tanto, antes de su colocacion, cada dispositivo fue ensuciado con el
sustrato del nido a fin de disimular su color y asemejarlo lo mas posible a los huevos

sucios de la puesta focal (Figura 3).

Todos los huevo-loggers se colocaron en los nidos entre las 0800 y 1500 h,
y fueron retirados luego de transcurridas 48 horas. Previo a su colocacion, se
tomaron también las medidas de el o los huevos presentes en la puesta original
(largo y ancho, £ 0.1 mm), utilizando un vernier de plastico. A partir de estas medidas
se estimd el volumen de cada huevo (mm?®) utilizando la férmula 0.51*Largo*Ancho?
(Hoyt 1979) a fin de controlar por el volumen total de la puesta incubada por cada

pareja. Ademas, para poder estimar a posteriori la edad de cada puesta, los huevos
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se fotografiaron con una camara maovil de 5 Megapixeles desde una altura estandar
de 40 cm y contra una superficie plana, bajo luz natural y a la sombra del fotografo
(ver detalles en Mayani-Paras et al. 2015). Cuando los nidos focales tenian una
puesta original de dos huevos, el huevo menos sucio y probablemente mas joven
de los dos fue reemplazado por el huevo-logger, en tanto que en los nidos focales
con una puesta original de un solo huevo, el huevo-logger simplemente fue
agregado simulando un “segundo huevo”; de esta manera, todas las parejas
terminaron incubando puestas similares de un huevo real mas un huevo-logger.
Durante las 48 horas de registro, cada huevo reemplazado fue marcado con lapiz y
colocado dentro del nido de un vecino con una puesta de un solo huevo. Para
facilitar su correcta identificacion, ambos nidos fueron marcados con banderas de
color en el momento. Al término de cada periodo de registro, se retié el huevo-logger
de cada nido focal y se descargaron los datos registrados en el disco duro. Una vez
recuperados los datos, todos los huevo-loggers eran reprogramados, las baterias
revisadas y las capsulas limpiadas con un pafio humedo para su siguiente

colocacion.

Asimismo, durante las 3 semanas de duracion del estudio se midié de manera
simultanea la temperatura del aire en la colonia, durante el dia y la noche, a
intervalos de 60 seg. Para evitar efectos de albedo y radiacioén solar directa sobre la
medicion de la temperatura, se utilizé un escudo de radiacién compuesto de 10
platos de poliestireno (21.2 cm x 15.6 cm) separados por 2.5 cm entre si y

sostenidos por 4 varillas de acero fijadas al suelo. La estacion fue instalada dentro
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de la colonia de bobos, expuesta al viento y en la zona limitrofe entre el bosque y la

playa (Figura 4).
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Figura 3. Comparacion de un huevo-logger (izquierda) con un huevo de bobo. Fotografia por Oscar
Sanchez-Macouzet.

Figura 4. Escudo de radiacion utilizado para medir la temperatura del aire. Fotografia por Oscar
Sanchez-Macouzet.
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Estimacion de la edad de la puesta

La edad de cada puesta se estimo a partir de la suciedad del cascaron del huevo
unico o, en puestas de dos, del huevo mas sucio. Esto se logré cuantificando la
suciedad del cascardn a partir de las fotografias tomadas de cada huevo utilizando
el software ImagedJ (ver Mayani-Paras et al. 2015). Una vez obtenida la proporcion
de suciedad respecto al area total del huevo, se empled la curva de suciedad
acumulada calculada por Mayani-Paras et al. (2015) a partir de 109 huevos de
edades conocidas en la misma colonia durante febrero y marzo de 2012. La edad
maxima estimada fue de 27 dias, ya que el ensuciamiento de los huevos se
estabiliza aproximadamente a la mitad del periodo de incubaciéon (Mayani-Paras

et al. 2015; Apéndice 1).

Analisis estadisticos

Durante una tormenta atipica ocurrida del 15 al 16 de marzo un total de ocho de los
60 nidos de la muestra original quedaron inundados durante varias horas del periodo
de registro (ver Apéndice 2). Este inusual evento causé una fuerte caida en la
temperatura de los huevos que quedaron sumergidos o expuestos a la intemperie
durante la tormenta, afectando la interpretabilidad de dichos registros. Por tal
motivo, se decidié realizar analisis estadisticos separados para la muestra total

incluyendo las 60 parejas originales, asi como para una segunda muestra de 52
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parejas excluyendo los ocho nidos sometidos a estas condiciones meteoroldgicas

excepcionales.

El analisis de los registros de temperatura para cada muestra (52 y 60 nidos)
se realizd por separado para las horas del dia, y para las horas de la noche. Cada
periodo de dia y noche fue definido a partir de las horas exactas del amanecer y el
anochecer en el sitio a través de las 3 semanas de duracion del estudio, utilizando

informacion disponible en el sitio Heavens-Above.com (http://bit.ly/2eBpXS2).

Familiaridad entre los miembros de la pareja

Se construyeron modelos lineares generalizados mixtos (GLMM) con una
distribucion de errores normal (Crawley 2007), para analizar por separado para el
dia (~6:39 a 18:18 h) y para la noche (~18:19 a 6:38 h), si la familiaridad entre los
miembros de la pareja influye sobre (1) el coeficiente de variacion de la temperatura
de incubacion y (2) el coeficiente de correlacion entre la temperatura de incubacién
y la temperatura del aire. Para cada una de estas variables dependientes se realizd
un modelo separado incluyendo como covariables la edad lineal y cuadratica de
cada miembro de la pareja, la edad de la puesta y el volumen total de los huevos,
ademas del bloque de muestreo como efecto aleatorio. Para una mejor
interpretacion y mayor poder explicativo, los valores de coeficiente de variaciéon
modelados fueron previamente transformados mediante una transformacion logit
(Warton y Hui 2011). Con el objetivo de minimizar el riesgo de colinearidad en el

modelo entre términos lineales y cuadraticos, las edades de los individuos focales y
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las de sus parejas fueron estandarizadas, centrando sus valores antes de ser
elevadas al cuadrado (Schielzeth 2010). Para evitar problemas de
sobreparametrizacion, se realizé una seleccion de modelos en dos pasos. En un
primer paso, se generd un modelo saturado en el que se probaron solamente los
efectos de las covariables de interés, eliminando aquellas que no tuvieron efectos
significativos. Enseguida, en un segundo y ultimo paso, se comparé el modelo
simplificado contra un modelo anidado que contenia adicionalmente la variable
independiente de interés; en este caso la familiaridad (Wilks 1937, Forstmeir y

Schielzeth 2011).

En todos los casos, la comparaciéon entre modelos anidados se realizé
mediante pruebas unicas de razén de verosimilitud (L-ratio), utilizando un nivel de
o de 0.05. Los analisis fueron realizados en el ambiente computacional R, version
3.0.2 (R Development Core Team. 2013), utilizando la interfase RStudio (RStudio

2013) y los paquetes Ime4 (Bates et al. 2015) y ImerTest (Shaalje et al. 2002).

Combinacion de edades de la pareja

Las relaciones entre la combinacion de edades de los padres y (1) el coeficiente de
variacion de la temperatura de incubacién y (2) el coeficiente de correlacion entre la
temperatura de la puesta y la del aire se exploraron mediante modelos lineares
generalizados mixtos (GLMM) con una distribucion de errores normal (Crawley
2007), separando entre el dia y la noche. Para cada variable dependiente se realizo
un modelo incluyendo como covariables la edad lineal y cuadratica de cada miembro

de la pareja, la edad de la puesta y el volumen total de los huevos, ademas del
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bloque de muestreo como efecto aleatorio. Al igual que en los modelos realizados
para explorar el efecto de la familiaridad, el coeficiente de variacion fue
transformado mediante la transformacion logit para una mejor interpretacion y mayor
poder explicativo de los datos (Warton y Hui 2011). Ademas, las edades de los
individuos focales y las de sus parejas fueron estandarizas, centrando sus valores
antes de ser elevadas al cuadrado a fin de minimizar su colinearidad en el modelo
(Schielzeth 2010). Para evitar problemas de sobreparametrizacion, se volvio a
realizar una seleccién de modelos en dos pasos. En el primer paso se generd un
modelo saturado en el que se probaron solamente los efectos de las covariables de
interés, eliminando aquellas que no fueran significativas para enseguida comparar
el modelo simplificado contra un modelo anidado que contenia, adicionalmente, la

interaccién entre las edades de los padres (Forstmeir y Schielzeth 2011).

Al igual que en los modelos anidados de familiaridad, estos fueron realizados
mediante pruebas unicas de razén de verosimilitud (L-ratio) utilizando un nivel de o
de 0.05. Los analisis fueron realizados en el ambiente computacional R, version
3.0.2 (R Development Core Team. 2013), utilizando la interfase RStudio (RStudio

2013) y los paquetes Ime4 (Bates et al. 2015) y ImerTest (Shaalje et al. 2002).
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RESULTADOS

La temperatura del aire en la zona de anidacion fue claramente mas alta durante las
horas del dia (27.19 = 1.47 °C; media £ DE) que durante las horas de la noche
(21.85 £ 0.58 °C), variando entre los 25.48 y 29.47 °C (rango:18.4 a 33.9 °C) y entre
20.84 y 22.44 °C (rango: 17.9 a 24.7 °C; F = 589.38, P < 0.001), respectivamente.
Las temperaturas promedio de las 52 puestas durante el dia (36.16 £ 0.46 °C) no
difirieron de sus temperaturas promedio durante la noche (36.02 + 0.51 °C; 5* =
0.300, P = 0.583, N = 52). Las temperaturas promedio de las 52 puestas variaron
entre 34.22 y 37.08 °C y las temperaturas minimas y maximas observadas en

cualquier puesta individual fueron 27.2 y 39.1 °C, respectivamente (Figura 5).
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Figura 5. Variacion de la temperatura del aire (°C) y de las puestas. La temperatura del aire se midio
cada minuto a lo largo del dia en el sitio de estudio. Cada punto representa una temperatura individual
tomada cada 15 minutos. Las lineas punteadas representan las fronteras entre dia y noche. La linea
horizontal en la parte superior de la grafica indica la temperatura (X £ DE) de los 52 puestas de bobo
de patas azules observados.

Familiaridad entre los miembros de la pareja

No se encontr6 una diferencia significativa entre la temperatura promedio de
incubacion entre parejas familiarizadas (36.13 £ 0.57 °C) y no familiarizadas (36.17

+0.40 °C; x* = 0.30, P=0.58, N = 52, N = 60).

Contrario a lo predicho, en la muestra de 52 parejas (excluyendo los ocho
nidos inundados durante la tormenta), el coeficiente de variacion promedio de la
temperatura de incubacion durante el dia fue 11% mayor en las 17 parejas

familiarizadas que en las 35 parejas no familiarizadas (L-ratio = 4.52, P = 0.03, N =

33



17 y 35, respectivamente; Tabla 1, Figura 6). Sin embargo, durante las horas de la
noche dicha diferencia fue menor y no fue significativa (L-ratio = 2.29, P=0.13, N =
17 y 35, respectivamente; Tabla 1, Figura 6). En ninguno de los dos modelos se
detectaron efectos significativos de las edades de los miembros de la pareja, ya
fueran lineales o cuadraticos, la edad de la puesta o el volumen total de los huevos

sobre el coeficiente de variacion de la temperatura de incubacion (ver Apéndice 3).

Por otra parte, el coeficiente de correlacion entre la temperatura de
incubacion y la temperatura del aire no difiri6 con la familiaridad de las parejas
durante el dia (L-ratio = 3.02, P = 0.08, N = 17 y 35, respectivamente; Tabla 1), ni
tampoco durante la noche (L-ratio = 0.61, P = 0.43, N = 17 y 35, respectivamente;
Tabla 1). En los dos modelos (de dia y noche) una sola covariable resultd
significativa: hubo una relacién negativa entre el volumen de la puesta y el
coeficiente de correlacion incubacion-aire durante la noche (f= -0.03 = 0.01, P =
0.02, N=52; Apéndice 3, Tabla 5), indicando una menor influencia de la temperatura

ambiente sobre puestas mas voluminosas.

Al incluir en la muestra las cinco parejas familiarizadas y tres no
familiarizadas que fueron afectadas por la tormenta, hubo mas evidencia de mayor
variacion en parejas familiarizadas. El coeficiente de variacion de la temperatura de
incubacion fue aproximadamente 10% mas elevado en las parejas familiarizadas,
tanto durante el dia (L-ratio = 6.44, P=0.011, N = 22 y 38, respectivamente; Figura
7) como durante la noche (L-ratio = 6.058, P =0.013, N = 22 y 38, respectivamente;
Figura 7). De la misma manera, durante las horas del dia el coeficiente de

correlaciéon entre la temperatura de incubacion y la del aire fue 56% mayor en las
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parejas familiarizadas que en las no familiarizadas durante las horas del dia (L-ratio

=5.85, P=0.015, N =22y 38, respectivamente) y 11% mayor durante las horas de

la noche, aunque no existieron diferencias significativas (L-ratio = 0.33, P = 0.56, N

= 22 y 38, respectivamente; Apéndice 3). Ni para el coeficiente de variacién ni el

coeficiente de correlacion se detectaron efectos significativos de las edades de los

miembros de la pareja, ya sea lineales o cuadraticas, la edad de la puesta o el

volumen total de los huevos (ver Apéndice 3).

Tabla 1. Resultados de cuatro modelos mixtos (GLMM) comparando los coeficientes de variacion
(CV) en la temperatura de incubacion y el coeficiente de correlacion entre la temperatura de

incubacion y la temperatura del aire (Correlacién incubacion-aire), durante el dia y la noche, en

parejas familiarizadas (N = 17) y parejas no familiarizadas (N = 35).

Dia

Noche

No Familiarizadas No Familiarizadas
familiarizadas familiarizadas
Estimado + EE | Estimado + EE P Estimado + EE | Estimado + EE P
CcV -1.79 £ 0.03 -1.69+0.03 |0.033*] -1.87 +0.02 -1.80 £ 0.04 0.129
Correlacion 0.18 £ 0.02 0.25+0.04 0.081 1.00 £ 0.30 0.97 £ 0.04 0.433

incubacién-aire

Los valores de P que se reportan fueron obtenidos a partir de comparaciones de modelos con y sin la variable
dependiente de interés. Los valores significativos son reportados en negritas.
Efecto aleatorio Bloque de muestreo: Dia: acy = 1.86e-18+1.36e-09, Gcorrelacion incubacisn-aire = 0.00£0.00; Noche:
ocv = 0.00+0.00, Ocorrelacisn incubacion-aire = 0.007+0.082.
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Figura 6. Coeficientes de variacion de la temperatura de incubacion (estimados + EE) en parejas
familiarizadas (N = 17) y no familiarizadas (N = 35), durante el dia y la noche. Esta muestra de 52
parejas excluye los nidos inundados durante la tormenta. Los valores estimados y sus EE fueron
obtenidos a partir de los GLMMs reportados en la Tabla 1.
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Figura 7. Coeficientes de variacion de la temperatura de incubacion (estimados + EE) de parejas
familiarizadas (N =22) y no familiarizadas (N =38), durante el dia y la noche. Esta muestra de 60
parejas incluye los ocho nidos afectados por la tormenta. Los valores estimados y sus EE fueron
obtenidos a partir de los GLMMs reportados en la Tabla 6 del Apéndice 1.
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Combinacion de edades de la pareja

En la muestra de la cual se excluyeron los ocho nidos afectados por la tormenta (N
= 52), no se encontrd6 una relacién significativa entre la interaccion entre el
coeficiente de variacion en la temperatura de incubacion y las edades de los padres
durante las horas del dia (L-ratio = 0.47, P = 0.92, N = 52; Tabla 2) y durante las
horas de la noche (L-ratio = 1.27, P =0.73, N = 52; Tabla 2). Tampoco se encontré
una relacioén significativa entre la combinacién de edades de los dos padres y el
coeficiente de correlacion entre las temperaturas de incubacion y del aire durante el
dia (L-ratio = 1.56, P = 0.66, N = 52; Tabla 2) y durante la noche (L-ratio = 0.69, P =

0.87, N = 52; Tabla 2).

Cuando se incluyeron los ocho nidos inundados durante la tormenta (N = 60),
los resultados fueron similares. No se encontré un efecto significativo de la
interaccion de las edades de los padres sobre el coeficiente de variacion en la
temperatura de incubacién durante el dia (L-ratio = 0.57, P =0.90, N = 60) y durante
la noche (L-ratio = 1.44, P = 0.61 (0.69), N = 60), ni sobre el coeficiente de
correlacion incubacion-aire durante el dia (L-ratio = 0.56, P =0.90, N = 60) y durante

la noche (L-ratio = 0.27, P = 0.965, N = 60) (ver Apéndice 3).

En ninguna de las dos muestras (52 y 60 nidos) se encontraron efectos
significativos de las edades lineales o cuadraticas de los dos miembros de la pareja,

la edad de la puesta o el volumen total de los huevos (ver Apéndice 3).
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Tabla 2. Resultados de cuatro modelos mixtos (GLMM) comparando los coeficientes de variacion
(CV) en la temperatura de incubacion y el coeficiente de correlacion entre la temperatura de
incubacion y la temperatura del aire (Correlacién incubacidn-aire), durante el dia y la noche, en
parejas con distintas combinaciones de edades.

Dia Noche
Estimado + EE P Estimado + EE P
CcVv -1.71+£0.15 0.923 -1.85+0.02 0.736
Correlacion 0.20 £ 0.00 0.667 1.04 £ 0.00 0.962
incubacién-aire

Los valores de P que se reportan fueron obtenidos a partir de comparaciones de modelos con y sin la variable
dependiente de interés. Los valores significativos son reportados en negritas.

Efecto aleatorio Bloque de muestreo: Dia: ocy = 5.83e-19+7.63e-10; Gcorrelacion incubacion-aire = 2.15€-1811.46e-
09, NOChe OCV = 1899'17i436'09, 0Corre|acién incubacién-aire — 000610079

39




DISCUSION

Los resultados obtenidos muestran que en el bobo de patas azules, la temperatura
de incubacién varia con la familiaridad de la pareja. En comparaciéon con parejas
nuevas, las parejas familiarizadas mostraron mayor variacion en la temperatura
durante el dia en la primera muestra, y durante el dia y la noche en la segunda
muestra. Ademas, en las parejas familiarizadas la correlacion con la temperatura
del aire en el dia fue mayor que en las no familiarizadas en la segunda muestra. En
otras 4 comparaciones el aumento de la variacion en la temperatura de la puesta o
su correlaciéon con la temperatura del aire con la familiaridad fue evidente pero no
significativa. Por otro lado, no hubo evidencia de que la combinacién de edades de
los padres afecte la variacidon de la temperatura de la puesta ni la correlaciéon con la

temperatura del aire.

En el bobo de patas azules, una mayor proporcion de huevos eclosionan en
las puestas de parejas familiarizadas (Sanchez-Macouzet et al. 2014).
Curiosamente, se encontré que la variacién en la temperatura de incubaciéon es
mayor en estas puestas. Es posible que la experiencia conjunta conduce a mayor
variacion y que dicha variacién no perjudique e inclusive aumente el éxito de
eclosion (Curio 1983). Algo similar podria estar ocurriendo en el pato de la Florida
(Axis sponsa), una especie con cuidado monoparental durante la incubacién. En
esta especie, las hembras mas experimentadas suelen priorizar su condicion
corporal sobre el mantenimiento de condiciones 6ptimas de incubacion (Hepp y

Kennamer 2011). Sin embargo, tienen mayor éxito reproductivo que hembras
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menos experimentadas que incuban a una mayor temperatura (Hepp y Kennamer

1993, 2011).

La temperatura de la puesta varia regularmente durante la incubacién (Webb
1987, Ar y Sidis 2002, Turner 2002). Mediante comparaciones entre huevos,
numerosos estudios han demostrado que pequenas diferencias en la temperatura
de incubacion promedio pueden tener repercusiones en el desarrollo de las crias
(Ardia et al. 2010, DuRant et al. 2013, Noiva et al. 2014, Griffith et al. 2016). Algunos
estudios han explorado el efecto de las oscilaciones en la temperatura de
incubacion. Por ejemplo, Carter et al. (2014) modificaron artificialmente la variaciéon
en la temperatura de incubacion en huevos de pato de la Florida. En tres
tratamientos distintos, la temperatura promedio en la incubadora fue mantenida a
35.5 °C y bajaron la temperatura a 1) 31.6 °C durante dos periodos de 60 minutos,
2) 30.1 °C durante dos periodos de 120 minutos o 3) 29.7 °C durante dos periodos
simultaneos de 120 minutos, con el fin de simular el abandono temporal de los
huevos durante el forrajeo. No se encontraron efectos en el desarrollo de los pollos,
pero solo midieron un numero limitado de variables (i.e., masa al eclosionar, tasa
de crecimiento, condicion corporal y sobreviviencia de los pollos). Con el mismo
proposito, Olson et al. (2006) enfriaron periodicamente huevos de pinzén cebra a
30 °C (tratamiento 1) y a 20 °C (tratamiento 2). Los huevos eran enfriados durante
20 a 24 minutos cada hora durante 15 horas, seguido de un periodo de temperatura
constante (~37.5 °C) equivalente a la noche. Encontraron que la variacion en la

temperatura de incubaciéon causada por largos periodos de enfriamiento, afecta
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negativamente el desarrollo de los pollos (i.e., su masa corporal y su tasa de

crecimiento).

Este estudio se realizdé bajo condiciones ambientales adversas para los
bobos (i.e., durante un afo de El Nifio, cuando la temperatura superficial del mar
era mas elevada; NOAA 2015). Consecuentemente, se vio afectada la tasa de
eclosioén (eclosionando solo el 7% de las puestas) por el abandono de huevos y la
depredacion de huevos por gaviotas. En las parejas familiarizadas y no
familiarizadas de la muestra de 60 parejas sélo 18% y 5% de los huevos (N =22y
38, respectivamente) eclosionaron. No se encontré asociacion estadisticamente
significativa entre la familiaridad de los miembros de la pareja y el éxito de eclosion
()’ = 2.583; P = 0.108; N = 60). Seria conveniente realizar una comparacién del
exito de eclosion durante otros afos para comprobar si el mantenimiento de la
temperatura de la puesta varia con la familiaridad o la combinacion de edades de
los padres o si se modifica su conducta de incubacién en afios buenos y malos. Por
otro lado, no es claro si una mayor variacion en la temperatura de incubacién tiene
efectos positivos 0 negativos en el desempefio de la progenie, siendo necesario

mas estudios durante las etapas de eclosion y post-eclosion.

Alternativamente, la alta varianza en la temperatura de incubacién en parejas
familiarizadas podria deberse a una elevada proporcién de huevos fecundados en
sus puestas (Turner 2002), consistente con la observacion de que las parejas
familiarizadas de estos bobos logran eclosionar una mayor proporcién de sus
huevos (Sanchez-Macouzet et al. 2014). La demanda energética de mantener la

temperatura del huevo cambia con la edad del embrion. Conforme el embrion
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madura y desarrolla un sistema circulatorio, parece que el mantener estable la
temperatura del huevo se vuelve mas costoso (Turner 2002). Esto ha sido
demostrado en el carbonero comun (Parus major) donde los huevos pierden calor
a mayor velocidad conforme avanza la incubacién (Boulton y Cassey 2012).
Posiblemente, mantener las condiciones optimas de la puesta implique un mayor
reto energético cuando la proporcion de huevos fecundados es mayor. Esto podria
explicar porque la variacion en la temperatura de incubacion es mayor en las
puestas de parejas familiarizadas sobre aquellas en su primer evento reproductivo

juntos.

En condiciones desfavorables las parejas con experiencia conjunta podrian
disminuir su inversidn en la incubacion para priorizar el mantenimiento de su
condicion corporal (Voss et al. 2006, Ardia et al. 2009). Estudios anteriores han
demostrado que variaciones en las condiciones ambientales pueden tener
repercusiones sobre el éxito reproductivo (Skinner et al. 1998, Reid et al. 2000). En
temperaturas bajas los padres de golondrina bicolor (Tachycineta bicolor) suelen
priorizar su condicion corporal permitiendo que la temperatura de la puesta alcance
niveles por debajo del 6ptimo para el desarrollo embrionario, pero se desconoce si
esto tiene repercusiones sobre el éxito de eclosion de los huevos (Ardia et al. 2009).
En las parejas de bobos de patas azules, es posible que un fendmeno similar pueda

estar ocurriendo.

Se encontré una relaciéon negativa entre el volumen de la puesta y el
coeficiente de correlacion incubacién-aire. Es posible que esto se deba a que

puestas de mayor volumen tienen una menor tasa de pérdida de calor (Frost y
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Siegfried 1976, Williams 1994, Reid et al. 2000, 2002). Esta relacion unicamente fue
significativa durante la noche cuando la temperatura del aire es menory puede tener
mayor impacto sobre el embriéon y los padres (Webb 1987, Ardia 2013). En el
carbonero comun, las puestas de mayor volumen mantienen una temperatura
promedio mas elevada y presentan menor variacion en la temperatura y una menor
tasa de pérdida de calor con respecto a la temperatura ambiente (Boulton y Cassey
2012). Poner puestas de mayor volumen podria permitir a los bobos controlar la
temperatura de incubacion mediante una menor inversion energética por puesta

(Reid et al. 2000).

En los bobos, los pollos de padres con la combinacion de edades joven-viejo
tienen una menor carga parasitaria, mejor condicion corporal y mayor probabilidad
de unirse a la poblacion reproductiva, posiblemente debido a efectos genéticos
(Drummond y Rodriguez 2015, Ramos y Drummond 2016). En este estudio, parece
que la combinacion de edades de los padres no tiene efecto sobre la variacion en
la temperatura de la puesta ni sobre la correlacién con la temperatura del aire. Esto
concuerda con estudios previos, donde la combinacion de edades de los padres
parece no tener efecto sobre rasgos altamente dependientes del cuidado parental
(Drummond y Rodriguez 2015). El resultado obtenido en este estudio indica que la
alta calidad de los pollos con padres joven-viejo podria no depender del cuidado
parental que reciben. Sin embargo, no se puede descartar que otros parametros no
medidos acerca del cuidado de la puesta, como la rotacidn de los huevos o el control
de la humedad, podrian variar con la combinacion de edades de los padres

(Bogdanova et al. 2007).
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Este estudio revela efectos de la familiaridad de |la pareja sobre la regulacion
y el control de la temperatura de incubacion, aspectos clave del cuidado parental
durante la incubacion. Los datos obtenidos indican que la variacion en la
temperatura de incubacion es mayor en puestas de parejas familiarizadas. No
obstante se desconocen cuales puedan ser los efectos que esta variaciacion pueda
tener sobre el éxito de eclosion y el desempefio de la progenie, siendo necesario
mas estudios durante la etapa de eclosién y post-eclosion. Ademas hacen falta
experimentos tanto en campo como en cautivero que permitan analizar los

mecanismos detras de los beneficios de la familiaridad.
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APENDICE 1

Tabla 3. Edades del huevo calculadas a partir del porcentaje de suciedad del cascardn. Esta muestra
de 60 parejas incluye los ocho nidos de parejas afectadas por la tormenta (N = 60).

Edad del huevo | Suciedad (%) No. de huevos
(redondeada)
0 0.293 1
1 - 0
2 - 0
3 - 0
4 0.410 1
5 0.450 2
6 0.485 1
7 0.521 2
8 0.561 2
9 0.585 1
10 0.606 2
11 0.632 3
12 0.651 3
13 0.672 4
14 0.693 2
15 0.715 3
16 - 0
17 0.744 2
18 0.757 1
19 0.776 2
20 0.784 2
21 0.792 2
22 - 0
23 0.807 1
24 0.817 1
25 0.818 1
26 0.821 1
27 0.871 16
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APENDICE 2

En esta imagen se observa uno de los nidos inundados durante la tormenta que afecté a ocho de las
60 parejas incluidas en la muestra original. Durante varias horas los huevos en los nidos afectados
quedaron sumergidos o a la intemperie (A), lo que llevd a una fuerte caida de su temperatura interna

mientras pasaba el temporal (B).

Figura 8. Nido inundado durante la tormenta. Fotografia por Oscar Sanchez-Macouzet.
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Figura 9. Temperatura de incubacion durante 24 h en un nido afectado por la tormenta.
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APENDICE 3

Tabla 4. Modelo GLMM inicial examinando el efecto de las potenciales covariables sobre el
coeficiente de variacion (CV) de la temperatura de incubacién durante el dia y durante la
noche, y modelos reducidos examinando los efectos de interés: la familiaridad de las parejas y
la combinacién de edades de los padres. La muestra para estos modelos excluye los ocho
nidos de parejas afectadas por la tormenta (N = 52).

MODELO INICIAL

Dia Noche
Variables | Estimado EE t P Estimado EE t P
Intercepto -1.530 | 0.441 | -3.470 | 0.001** -2.031 0.325 | -6.235 | <0.001***
Edad & 0.0196 | 0.038 | 0.509 0.612 0.001 0.008 | 0.193 0.848
Edad @ -0.003 | 0.032 | -0.103 0.918 0.005 0.009 | 0.491 0.626
(Edad &) -0.001 | 0.002 | -0.628 0.532 -0.001 0.002 | -0.532 0.597
(Edad 9)* 0.0003 | 0.002 | 0.236 0.814 0.0003 | 0.001 | 0.239 0.812
Volumen de -0.011 | 0.016 | -0.718 0.476 0.008 0.015 | 0.556 0.581
la puesta
Edad de la -0.002 | 0.003 | -0.821 0.415 0.001 0.003 | 0.303 0.763
puesta
MODELO REDUCIDO FAMILIARIDAD
Intercepto -1.793 | 0.027 | -64.446 | <0.001***] -1.869 | 0.025 | -73.13 | <0.001***
Familiaridad 0.105 0.048 | 2174 0.033* 0.068 0.044 | 1.533 0.131
MODELO REDUCIDO COMBINACION DE EDADES DE LOS PADRES
Intercepto -1.715 | 0.149 | -11.469 | <0.001***] -1.847 | 0.021 | -86.65| <0.001***
Edad & -0.008 | 0.018 | -0.463 0.645 -0.002 | 0.006 |-0.311 0.757
Edad @ -0.002 | 0.018 | -0.101 0.920 0.006 0.007 1 0.322
Egag g X 0.001 0.002 | 0.299 0.923 -0.0004 | 0.002 |-0.207 0.736
a
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Tabla 5. Modelo GLMM inicial examinando el efecto de las potenciales covariables sobre el
coeficiente de correlacidn entre la temperatura de incubacién y la temperatura del aire
(Correlacion Incubacion-aire) durante el dia y durante la noche, y modelos reducidos examinando
los efectos de interés: la familiaridad de las parejas y la combinacién de edades de los padres.

La muestra para estos modelos excluye los ocho nidos de parejas afectadas por la tormenta (N =
52).

MODELO INICIAL

Dia Noche

Variables | Estimado EE t P Estimado EE t P
Intercepto 0.293 0.321 | 0.912 0.366 0.935 0.316 | 2.955 | 0.005*
Edad & -0.009 | 0.008 | -1.119 0.268 -0.002 0.008 | -0.295 | 0.769
Edad @ 0.012 0.009 | 1.291 0.202 0.006 0.009 | 0.615 0.541
(Edad &) 0.002 0.001 1.393 0.170 -0.001 0.001 -0.91 0.367
(Edad 9)* 0.002 0.001 | -1.571 0.122 -0.0005 | 0.001 | -0.408 | 0.685
Volumende | -0.004 | 0.014 | -0.301 0.765 -0.033 0.014 -2.4 0.020*
la puesta
Edad de la 0.00004 | 0.002 | 0.015 0.988 0.004 0.002 1.401 0.167
puesta
MODELO REDUCIDO FAMILIARIDAD

Intercepto 0177 0.025 | 6.958 <0.001*** 1.001 0.300 | 3.335 | 0.002**

Familiaridad 0.078 0.044 1.766 0.083 -0.035 0.044 | -0.787 0.435
Volumen de - - - - -0.034 0.013 | -2.543 | 0.014*
la puesta

MODELO REDUCIDO COMBINACION DE EDADES DE LOS PADRES

Intercepto 0.200 0.021 | 9.379 <0.001*** 1.040 0.317 | 3.283 | 0.002**

Edad & -0.0004 | 0.006 | -0.067 0.947 -0.004 0.006 | -0.598 0.552
Edad ? 0.003 0.006 | 0.434 0.666 0.004 0.007 0.659 0.513
Edad 4 X 0.002 0.002 1.255 0.215 0.0004 0.002 0.234 0.816
Edad

Volumen de - - - - -0.036 0.014 | -2.552 | 0.014*
la puesta
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Tabla 6. Modelo GLMM inicial examinando el efecto de las potenciales covariables sobre el
coeficiente de variacion (CV) de la temperatura de incubacién durante el dia y durante la noche,
y modelos reducidos examinando los efectos de interés: la familiaridad de las parejas y la
combinacion de edades de los padres. La muestra para estos modelos incluye a los ocho nidos
de parejas afectadas por la tormenta (N = 60).

MODELO INICIAL

Dia Noche

Variables Estimado EE t P Estimado EE t P
Intercepto -1.294 0.361 -3.58 | <0.001** | -1.497 | 0.378 | -3.96 | <0.001***
Edad & 0.00004 | 0.009 | 0.005 0.996 0.0002 | 0.009 | 0.022 0.982
Edad @ 0.006 0.010 | 0.649 0.519 0.006 0.010 | 0.617 0.539
(Edad &) -0.001 0.002 | -0.434 0.666 -0.0001 | 0.002 | -0.053 0.958
(Edad 9)* 0.00002 | 0.001 0.011 0.991 -0.001 0.002 | -0.345 0.731
Volumen de -0.015 0.015 | -0.974 0.334 -0.012 | 0.016 | -0.733 0.466
la puesta
Edad de la -0.002 0.003 | -0.738 0.464 0.0004 | 0.003 | 0.122 0.903
puesta
MODELO REDUCIDO FAMILIARIDAD
Intercepto -1.727 0.068 |-25.121 | <0.001** | -1.808 | 0.069 | -26.03 | <0.001***
Familiaridad 0.121 0.046 | 2.609 0.011* 0.122 0.048 | 2.525 0.0147*
MODELO REDUCIDO COMBINACION DE EDADES DE LOS PADRES
Intercepto -1.683 0.067 |-24.863 | <0.001** | -1.758 | 0.072 | -24.32 | <0.001***
Edad & -0.001 0.007 | -0.092 0.927 0.003 0.007 | 0.383 0.703
Edad @ 0.005 0.007 | 0.755 0.454 0.002 0.007 | 0.337 0.738
Egag g X 0.0002 0.002 | 0.158 0.875 -0.002 | 0.002 | -1.092 0.280

a
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Tabla 7. Modelo GLMM inicial examinando el efecto de las potenciales covariables sobre el
coeficiente de correlacidn entre la temperatura de incubacién y la temperatura del aire
(Correlacion Incubacion-aire) durante el dia y durante la noche, y modelos reducidos examinando
los efectos de interés: la familiaridad de las parejas y la combinacién de edades de los padres.
La muestra para estos modelos incluye a los ocho nidos de parejas afectadas por la tormenta (N

= 60).

MODELO INICIAL

Dia Noche

Variables Estimado EE t P Estimado EE t P
Intercepto 0.650 0.335 1.937 0.058 0.697 0.289 | 2.407 0.019*
Edad & -0.007 0.008 | -0.949 0.347 -0.0005 | 0.007 | -0.083 0.934
Edad @ 0.013 0.009 1.457 0.151 0.002 0.008 | 0.354 0.724
(Edad &) 0.002 0.001 1.176 0.245 -0.001 0.001 | -0.559 0.578
(Edad 9)* -0.002 0.001 -1.661 0.102 -0.0002 | 0.001 | -0.168 0.867
Volumen de -0.019 0.015 | -1.322 0.192 -0.023 | 0.012 | -1.829 0.073
la puesta
Edad de la 0.001 0.003 0.439 0.662 0.003 0.002 | 1.078 0.285
puesta
MODELO REDUCIDO FAMILIARIDAD
Intercepto 0.197 0.036 5468 | <0.001**] 0.229 0.036 | 6.299 | <0.001***
Familiaridad 0.112 0.045 2.484 0.016* -0.024 | 0.041 | -0.582 0.563

MODELO REDUCIDO

COMBINACION DE EDADES DE LOS PADRES

Intercepto 0.235 0.031 7.515 | <0.001** ] 0.222 0.034 | 6.517 | <0.001***
Edad & 0.002 0.007 0.322 0.741 0.002 0.006 | 0.303 0.762
Edad ¢ 0.002 0.007 0.332 0.741 0.0003 | 0.006 | 0.052 0.959
Egag g X 0.001 0.001 0.674 0.503 -0.0006 | 0.001 | -0.439 0.662

a
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