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RESUMEN

La defensa agresiva del nido es un componente fundamental del cuidado parental en las aves,
ya que favorece la adecuacion de los padres a través de incrementos en la probabilidad de
supervivencia de la progenie. Sin embargo, la defensa agresiva del nido puede implicar
costos, como incrementos en el riesgo de lesiones potenciales y reducciones en el tiempo y la
energia requeridos para realizar otras actividades vitales. Por lo tanto, es de esperarse que las
aves adultas defiendan con mayor o menor intensidad su nido en funcion de los beneficios y
costos que esto les brinda bajo contextos ecoldgicos especificos, como el grado de presion
que ejerce la presencia y frecuencia de intromision de otros congéneres a sus territorios de
anidacion. La hipotesis de la presion del intruso propone que un mayor asedio por parte de
los congéneres en el entorno inmediato, medido como la densidad local, induce una respuesta
territorial mas intensa, y por lo tanto, afecta el balance entre los costos y beneficios de la
defensa territorial en animales. Esta hipotesis ha sido evaluada unicamente en machos y en
relacion con la defensa de territorios de alimentacion, apareamiento y descanso, pero no se ha
evaluado su posible aplicabilidad en la defensa agresiva del nido en aves, y se desconoce si
las hembras podria ser sensibles a dicha presion de los intrusos en especies donde ambos
sexos participan en el cuidado parental, como las aves marinas. En esta tesis puse a prueba si
una mayor presion de los congéneres en el entorno social inmediato, medida como el nimero
de nidos vecinos en un radio de 10 metros alrededor del nido focal y el nimero de adultos
vecinos presentes en un radio de 10 metros alrededor del nido focal en el momento de la
prueba, induce una defensa agresiva del nido més intensa en el bobo de patas azules, un ave
marina colonial con cuidado biparental. El analisis de la defensa agresiva del nido de 70

machos y 82 hembras durante la temporada reproductiva de 2020 revel6 que ni la densidad



local de nidos ni la densidad local de vecinos influyen en el nimero de conductas agonisticas
que los bobos reproductores emiten ante un estimulo fotografico que simula la aproximacion
de un conespecifico al nido. Los resultados de esta investigacion sugieren que el entorno
social inmediato no influye en la intensidad con la que machos y hembras del bobo de patas
azules defienden su nido. La explicacion de estos resultados podria atribuirse a que a largo
plazo hay una reduccion en la agresion entre vecinos (hipdtesis del “querido enemigo™) y sus
costos; o porque probablemente la respuesta conductual a la presion de intrusos solamente se
despliega de forma intensa durante el establecimiento de territorios, pero una vez que se ha
establecido el nido y comienzan la incubaciéon o la crianza, esta respuesta ya no es
beneficiosa y desaparece. Otro factor importante a considerar es la presentacion del estimulo
inerte que asemeja a una adulto desconocido, puesto que este podria no inducir una respuesta
tan intensa como la que podria producir un congénere, el cual podria responder

conductualmente.



INTRODUCCION

La defensa agresiva del nido es un componente fundamental del cuidado parental en las aves
porque reduce el riesgo de depredacion de la progenie (Montgomerie y Weatherhead, 1988).
Ademas, en aves coloniales donde varios congéneres coinciden en un tiempo y espacio
determinados durante la temporada reproductiva, la defensa agresiva del nido puede reducir
el riesgo de infanticido causado por los posibles ataques de congéneres vecinos (Drummond,

Gonzélez y Osorio, 1986; Castillo, Gonzalez y Mellink, 2013).

La intensidad con la que las aves defienden su nido puede variar entre individuos y a lo largo
de la vida de un individuo (Trivers, 1972; Montgomerie y Weatherhead, 1988) en funcién de
diferentes factores. La etapa de desarrollo del nido puede influir fuertemente en la intensidad
con la que las aves lo defienden (Andersson et al., 1980). Por ejemplo, en la golondrina artica
(Sterna hirundo), la frecuencia de ataques hacia un sefiuelo que simula la aproximacion de un
heteroespecifico al sitio de anidacion es moderada antes de la puesta e incrementa
sustancialmente durante el periodo de incubacion, y la intensidad de estos ataques aumenta de
forma importante durante la crianza de los polluelos (Lemmetyinen, 1971). En varias
especies de aves, las conductas de defensa del nido emitidas por los padres se hacen mas
frecuentes o intensas conforme los polluelos van creciendo en edad y tamafio (Curio, 1975;

Greig-Smith, 1980).

La edad de los adultos es otro factor que influye fuertemente en la defensa agresiva del nido
en las aves. Por ejemplo, en el bobo de patas azules (Sula nebouxii) se ha documentado que la
defensa agresiva del nido ante la aproximacion de un intruso humano incrementa
progresivamente con la edad hasta un nivel maximo a los 11-12 afios, y tiende a disminuir
conforme avanza la edad (Ortega et al., 2017). Asimismo, los machos y hembras pueden

participar de manera diferente en la defensa del nido. En el tordo alirrojo (Agelaius



phoeniceus) midieron las respuestas de defensa del nido ante las monturas taxidérmicas de
tres distintos depredadores y aunque en promedio las hembras emiten mas vocalizaciones por
unidad de tiempo, los machos muestran conductas de defensa del nido mas intensas (Knight y

Temple, 1988).

Un factor ambiental poco estudiado que puede influir de forma importante en la intensidad de
defensa del nido es el ambiente social, entendido como el conjunto de interacciones que los
individuos sostienen con ciertos congéneres y heteroespecificos en su entorno inmediato
(Pathak y Casper, 2001). Estas interacciones son importantes para el comportamiento social y
la adecuacion de los individuos, ya que pueden hacer que estos cambien o modulen sus
respuestas conductuales (Siracusa et al., 2017). El entorno social puede imponer diferentes
retos a los individuos y forzarlos a incrementar la intensidad con la que defienden sus nidos
en un momento y lugar determinados. Por ejemplo, el entorno social puede variar en funcion
de la densidad de congéneres, y es de esperarse que una mayor agregacion de congéneres
gjerza una presion mayor en los individuos que defienden un territorio de anidacion porque
ello podria implicar un incremento en la frecuencia de intromisiones por parte de los vecinos
y en la emision de mas conductas agonisticas o conductas agonisticas mas intensas para

repelerlos (Myers, Connors y Pitelka, 1979).

La sensibilidad a la presion que ejercen los intrusos en la defensa del territorio utilizado para
la alimentacion y la reproduccion ha sido reportada en la ardilla roja americana (7Tamiasciurus
hudsonicus), donde la probabilidad de emitir vocalizaciones por parte de los machos
propietarios de un territorio incrementd con la densidad de congéneres vecinos en un radio de
130 m. Una mayor densidad de vecinos ha sido interpretada como un indicador de una alta
disponibilidad de alimento y condiciones Optimas para la reproduccion (Shonfield et al.,

2012). De manera que aquellos individuos que poseen territorios de buena calidad pueden
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experimentar una fuerte presion por parte de intrusos congéneres (Myers, Connors y Pitelka,
1979; Norton et al. 1982). La evidencia de esto ultimo se ha encontrado en ungulados como
el antilope jeroglifico (7Tragelaphus scriptus), donde los machos que poseen territorios mas
grandes, y que por consiguiente concentran un mayor numero de hembras reproductivas,
estan expuestos a una mayor frecuencia de intromisiones a sus territorios por parte de machos
vecinos (Wronski y Plath, 2006). Analisis recientes en invertebrados proveen evidencia
adicional de que los individuos pueden responder a incrementos en la presion que ejercen los
congéneres, medida como una mayor densidad de congéneres en el entorno inmediato,
incrementando la intensidad con la que defienden sus territorios. En el cangrejo nadador
(Portunus trituberculatus), la manipulacion experimental de la densidad de congéneres adujo
que con una mayor cantidad de intrusos aumenta el nimero de conductas agonisticas emitidas

por los machos por unidad de tiempo (Zhu et al., 2022).

La hipotesis de la presion de los intrusos fue propuesta originalmente para explicar un patron
comun en animales territoriales: un tamafio de los territorios menor y una superposicion de
territorios mayor en areas que concentran mas recursos alimenticios, y su examinaciéon ha
estado limitada a machos (Myrs, Connors y Pitelka, 1979; Zhu et al. 2022; Shonfield et al.
2012, Torsten y Plath, 2006 ). La examinacion de esta hipotesis se ha extendido, sobre todo
en anos recientes, a especies territoriales que defienden sitios propicios para la reproduccion
o el descanso (Yosef y Grubb, 1994), y para investigar la influencia que tiene el grado de
agregacion de congéneres o la tasa de intrusion de congéneres al territorio en diferentes
componentes de la conducta territorial de los machos, como la frecuencia o la probabilidad de
emitir conductas agonisticas y la complejidad del canto en algunas aves (Zhu et al. 2022;
Shonfield et al. 2012; Hill et al. 2017). Sin embargo, hasta ahora, ningun estudio ha
explorado la presion que ejercen los intrusos congéneres en la defensa agresiva del nido en

aves con cuidado biparental que se reproducen colonialmente, como la mayoria de las aves
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marinas (Schreiber y Burger, 2002). Las aves que anidan en colonias suelen agruparse en
parches distribuidos de manera no aleatoria (Brown y Rannala, 1995), estas agrupaciones
podrian denotar sitios de mejor calidad (Fretwell y Lucas, 1970) los cuales podrian ser
concurridos con mayor frecuencia y en los cuales podria haber mayor competencia por
establecer territorios. Las incursiones e intentos recurrentes de otros congéneres por
establecer nidos en estos sitios podria forzar a los duefios de territorios establecidos a
defender con mayor intensidad sus nidos. Estas relaciones no han sido investigadas. La
examinacion de esta hipdtesis en aves coloniales con cuidado biparental es tedricamente
relevante porque la presion que ejercen los intrusos puede ser alta en estas especies por su
alto grado de agregacion durante la temporada reproductiva y puede influir en los costos y los
beneficios de la defensa territorial (Stamps, Buechner y Kryshnan, 1987) y por lo tanto, en la

evolucion de la conducta social en machos y hembras.

En varias especies de aves se ha documentado una relacion positiva entre la intensidad con la
que los padres defienden el nido y el éxito de este (Greig. 1980; Andersson, Wiklund, y
Rundgren, 1980; Blancher y Robertson, 1982), ya que la defensa agresiva del nido
incrementa las probabilidades de supervivencia de la descendencia. Sin embargo, la defensa
agresiva del nido también implica costos para los padres, ya que las contiendas entre
congéneres pueden escalar en términos de frecuencia e intensidad y producir lesiones o
incluso la muerte (Mitani, Watt y Amsler, 2010). Las confrontaciones también conllevan
tiempo y energia que podrian ser utilizados en la busqueda de alimento, el empollamiento, la
alimentacion de los polluelos u otras actividades esenciales para la adecuacion. De manera
que la inversion en la defensa agresiva del nido en las aves debe optimizarse en funcion del
contexto ecologico especifico (Montgomerie y Weatherhead 1988), y la presion que ejercen

los congéneres en el entorno social inmediato podria ser un factor clave.
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En esta tesis me propuse investigar si los machos y hembras del bobo de patas azules, una ave
marina con cuidado biparental que anida colonialmente en islas ¢ islotes a lo largo del océano
Pacifico tropical oriental, desde Peru hasta el Golfo de California (Nelson 2005), incrementan
la intensidad con la que defienden su nido ante la aproximaciéon de otro bobo adulto en
funcion de la presion que ejercen sus congéneres en el entorno social inmediato, medida
como la densidad local de nidos y adultos congéneres en su vecindario. Los bobos de patas
azules son un modelo de estudio ideal para poner a prueba la hipdtesis de la presion de los
intrusos sobre la defensa agresiva del nido en aves. Estos bobos anidan sobre el suelo plano
con poca o ninguna vegetacion, ponen de 1 a 3 huevos y logran emplumar de 0 a 3 crias
(Gonzélez y Osorno, 1987). Ambos sexos contribuyen al cuidado de la progenie de forma
equitativa a lo largo de los 40 a 48 dias que dura la incubacion y de los 3 a 4 meses de
crianza, hasta el emplumado de las crias. El cuidado de las crias implica la defensa del nido y
del territorio contra intrusos conspecificos y heterospecificos (Ortega et. al., 2017) de forma
individual o en conjunto por ambos miembros de la pareja. Durante la defensa del nido se
pueden observar diferentes conductas ritualizadas, originalmente descritas por Nelson (2005).
En promedio, los machos defienden el nido con mayor intensidad, medida como la frecuencia
de conductas agonisticas emitidas, ante la aproximacién simulada de un adulto intruso
durante la incubacion y la crianza que las hembras (Sanchez-Macouzet y Drummond 2011).
En la colonia de bobos de patas azules de Isla Isabel, Nayarit, el sitio donde realicé este
estudio, la variacion en la agregacion de nidos es alta, y las parejas reproductoras sostienen
interacciones agonisticas recurrentes con sus vecinos cercanos a lo largo de la temporada

reproductiva (Medina, Drummond y Kim, 2009).

Puse a prueba la hipdtesis de que una mayor agregacion de congéneres en el entorno
inmediato impone una mayor presion sobre los adultos reproductores para defender su nido,

induciendo una defensa agresiva del nido més intensa en ambos sexos ante la aproximacion
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de un conespecifico al nido. Para evaluar esta hipdtesis, puse a prueba dos predicciones: las
hembras y machos del bobo de patas azules emiten mas conductas agonisticas por unidad de
tiempo ante la aproximacion simulada de un conespecifico a su nido cuando (i) el nimero de

nidos y (2) el nimero de bobos adultos es mayor en un radio de 10 m alrededor de su nido.

METODOS

Sitio de estudio

El estudio tuvo lugar en la colonia de pajaros bobos de patas azules de Isla Isabel (Fig. 1),
una isla volcéanica ubicada en el Océano Pacifico (21° 52° N, 105° 54° O), frente a la costa
del Estado de Nayarit (ver Apéndice I). El habitat predominante en la Isla Isabel es un
bosque deciduo compuesto de papelillo (Euphorbia schlechtendalii) y roache (Crataeva
tapia), con parches de pastizal (Poaceae y Cyperaceae), roca y arena. El monitoreo de la
reproduccion de los bobos de patas azules tiene lugar en el extremo este de la isla, en dos
dreas que en conjunto abarcan 26,889 m?, una ubicada al norte (Zona de Trabajo) y otra
ubicada al sur (Costa Fragatas) (Apéndice I). Dentro de estas dos areas de estudio se presenta
una densidad de obstaculos, rocas y troncos de arboles heterogénea que varia con un
gradiente que va de norte a sur. Asimismo, esta densidad de obstaculos naturales varia con un
gradiente este-oeste, siendo menor en el este, en proximidad con la costa (Ramos, 2019). Las
areas de estudio estdn divididas en cuadrantes de aproximadamente 20 x 20 metros; los
cuadrantes que se encuentran en la playa o cerca del borde del bosque tienen poca o ninguna
sombra de arboles y se encuentran visualmente expuestos, mientras que los cuadrantes que se
ubican dentro del bosque se benefician de la cobertura de obstaculos naturales y parches de

sombra (Montes, Drummond, Kim; 2009).
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Especie de estudio

En esta ave marina colonial, los machos suelen establecer y mantener territorios mediante
peleas y conductas agonisticas ritualizadas antes de adquirir pareja (Nelson, 1978). En la
colonia de bobos de Isla Isabel, las parejas que ya se han formado y que han establecido un
territorio exploran varios sitios de anidacion dentro de su territorio y preparan varios de estos
lugares para su posible uso antes de seleccionar el sitio definitivo para anidar (Stamps et al.,
2002). Los adultos se alimentan de peces pelagicos como arenques, anchovetas y sardinas
(Ancona et al. 2012) y no estan sujetos a la depredacion en tierra (Ramos, 2019). Las crias de
1-5 dias de edad suelen ser depredadas por culebras falsa coralillo Lampropeltis polyzona
(Ortega et al. 2021), y pueden ser agredidas letalmente por vecinos congéneres. El
infanticidio por parte de adultos vecinos es comun en el bobo de patas azules, particularmente
en territorios con una alta densidad de nidos y donde suele haber pocos obstaculos naturales;
estas condiciones facilitan el desplazamiento de las crias y la agresion de los adultos vecinos
a cortas distancias (Castillo, Gonzalez, Mellink, 2014). El infanticidio puede ocurrir en casos
donde las crias salen de sus nidos e incursionan en territorios vecinos, por ejemplo, si los
padres desatienden el nido o cuando el alimento no es suficiente para alimentar a todas las
crias en el nido y la cria dominante, usualmente la cria mayor, expulsa a su hermano del nido
o la cria subordinada abandona el mismo de forma voluntaria (Drummond y Garcia, 1989).
La expulsion de la cria subordinada del nido natal incrementa la probabilidad de que esta sea

agredida letalmente por adultos vecinos.

En Isla Isabel, ambos sexos son fieles de por vida a su primer sitio de anidacion, el cual se
ubica a unas pocas decenas de metros de su sitio natal (Osorio-Beristain y Drummond 1993;
Kim et al. 2007). La mayoria de las hembras y machos del bobo de patas azules en Isla Isabel

se reproducen por primera vez entre los 2-6 afios de edad (Drummond et al. 2003), y su
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desempefio reproductivo, medido como la fecha de puesta de su primer huevo o el nimero de
emplumados producidos por evento reproductivo, mejora progresivamente con la edad hasta
alcanzar un pico a los 8-9 afos, y disminuye con la edad a partir de los 10-11 afios (Velando

et al. 2006; Beamonte-Barrientos et al. 2010).

Procedimientos generales de campo

Desde 1988, se registra anualmente el contenido de los nidos (i.e., sitios con huevos o crias) y
la supervivencia de los huevos y crias cada 3-6 dias durante cinco meses (febrero a julio) en
dos areas de estudio en Isla Isabel. Todos los nidos se marcan con estacas numeradas y se
registra la identidad de cada adulto reproductor, grabada en un anillo de acero que es
colocado en su tarso izquierdo (Drummond et al; 2003). La densidad de nidos es variable
dentro de las dos areas de estudio, y suele ser mayor en el borde del bosque que al interior de
¢ste (Montes-Medina et al. 2009). EI nimero de nidos que se establecen en las dos areas de
estudio en Isla Isabel presenta una alta variacion anual (median = 1032; intervalo de
variacion: 34 - 1801 nidos; datos basados en 34 temporadas reproductivas, de 1989 a 2022), y
se estima que estas dos areas albergan en conjunto alrededor del 65% de los nidos que se
establecen en Isla Isabel en un afio dado (Ancona et al., 2011). Durante la revisioén de nidos,
cada cria es identificada individualmente mediante un anillo de plastico que, a los 70 dias de
edad, es reemplazado por un anillo de acero grabado con una identidad alfanumérica tnica
(Drummond et al., 2003). Ademas, cuando las crias cumplen 70 dias, se pesan y se les mide
la longitud del pico y la ulna (Drummond et al., 2003). Gracias a este monitoreo es posible
tener un registro de las historias de vida individuales de la mayoria de los bobos que anidan

en la colonia de Isla Isabel.
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Muestreo y registros de conducta

Realicé observaciones preliminares de diez nidos para cotejar que mis registros de conducta
eran consistentes y confiables entre si y en comparacion con los de otro observador. Inicié el
registro formal de conducta hasta contar con al menos el 90% de coincidencia en la
identificacion de las categorias conductuales de interés entre mis registros sucesivos y los de

otro observador.

Las observaciones de conducta se llevaron a cabo entre el 26 de marzo y 1 de abril de 2020.
Mi muestra consistié en 152 individuos, 82 hembras y 70 machos, que tenian huevos o crias
dentro de sus nidos. Elegi a los sujetos de estudio de forma oportunista: los ensayos se
aplicaron a todo adulto que fuera encontrado cuidando un nido en ausencia de su pareja, sin
conocer previamente ni la identidad ni la edad de cada individuo focal, y sin tener
conocimiento previo del contenido de su nido. Observé a cada individuo focal una sola vez.
Realicé el registro de conducta entre las 0700 h y las 1100 h, o por la tarde entre las 1500 h y

las 1800 h.

Simulé la intrusion de un bobo desconocido dentro del territorio de cada individuo focal
usando una fotografia a color impresa en madera de un bobo de patas azules de tamafo real
(42 cm de alto) en posicion de alerta. El estimulo se posicionoé de manera vertical y de frente
al sujeto de estudio, a una distancia de 90 cm de este, siguiendo los procedimientos descritos
por Sanchez-Macouzet y Drummond (2011) (Figs. 2a 'y 2b). El uso de este estimulo es eficaz
para inducir diferentes conductas de defensa del nido en los bobos de patas azules de Isla
Isabel (Sanchez-Macouzet y Drummond 2011; este estudio). Para realizar cada prueba, otra
observadora y yo nos aproximamos a cada nido focal de forma sigilosa y en silencio. En
todos los casos, yo me detuve a una distancia de ~10 metros del centro del nido focal,

mientras la otra observadora continuaba caminando y se detenia a ~90 cm del centro del nido
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focal para colocar el estimulo cubierto con una tela camuflada. Tras colocar el estimulo, la
observadora de apoyo se retiraba inmediatamente hacia mi posicion, se colocaba detras de mi
para ocultarse y se mantenia en silencio e inmodvil para no causar perturbacion en los nidos
cercanos. Después de que transcurrian cinco minutos desde la colocacion del estimulo
cubierto, tiempo en que ambas observadoras nos manteniamos inméviles y en silencio y el
sujeto focal podia habituarse al estimulo cubierto y a nuestra presencia (Sanchez-Macouzet y
Drummond, 2011), la observadora de apoyo descubria stibitamente el estimulo removiendo la

tela camuflada al tirar de un cordon sujeto a esta.

Registré la respuesta de cada sujeto focal al estimulo durante cuatro minutos a partir del
momento en que este dirigid su pico hacia el estimulo descubierto (Fig. 3). Durante los cuatro
minutos que durd cada observacion, registré las frecuencias absolutas de cinco conductas
involucradas en la defensa agresiva del nido con base en las descripciones de Nelson (2005):
“handling nest material”: el ave toca, sujeta o arroja con su pico materiales como ramas,
hojas, tierra o rocas; “yes head-shaking”: el ave realiza movimientos oscilatorios verticales
con la cabeza (cada episodio de yes head-shaking termina cuando el ave baja la cabeza
dirigiendo el pico hacia el suelo y empieza nuevamente al elevar el pico y realizar los
movimientos oscilatorios ya descritos); “menacing”: el ave dirige su pico hacia el estimulo
mientras lo abre con una amplitud > 30 grados; “wing flailing”: el ave extiende las alas
mientras alarga el cuello y dirige su cabeza hacia el estimulo; “pecking”: el ave proyecta su

pico hacia el estimulo y tiene contacto con este.

Analisis estadisticos

Computo de variables principales y tipo de analisis

Estimé la intensidad de la defensa del nido como el nimero total de conductas de defensa

registradas en los cuatro minutos en que cada sujeto focal fue observado. Otros indices de
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intensidad como la ponderacién o cuantificacion separada de conductas cuyo despliegue
puede implicar un mayor gasto energético o mayor riesgo de lesiones potenciales (e.g., wing
flailing) suelen dar resultados que son consistentes con los obtenidos usando la frecuencia
absoluta de conductas de defensa (Sanchez-Macouzet y Drummond 2011), y por lo tanto, no
fueron utilizados en este estudio. Para poner a prueba la hipotesis de la presion del intruso usé
modelos lineales generalizados (GLMs) con una distribucion de errores binomial negativa y
una funcion de enlace /og para lidiar con la sobredispersion (Zuur et al. 2009) en los valores
de intensidad de defensa del nido (variable dependiente). Utilicé dos sucedaneos del nivel de
presion que ejercen los intrusos en la defensa del nido: el nimero de nidos vecinos en un
radio de 10 metros alrededor del nido focal (densidad local de nidos) y el nimero de adultos
vecinos presentes en un radio de 10 metros alrededor del nido focal en el momento de la
prueba (densidad local de adultos). Asumi que el numero de nidos y adultos en un radio de 10
metros reflejaba la densidad local a la que cada nido focal estaba sujeto en su vecindario
porque comunmente se observan interacciones sociales entre adultos reproductores dentro de

este radio (Kim, Torres y Drummond, 2009).

Hice modelos separados utilizando solamente uno de estos sucedaneos, ya que la densidad
local de nidos y la densidad local de adultos estan altamente correlacionadas (GLM: 5 = 0.88,
F =496.75, P =<0.001) y, por lo tanto, su alta colinealidad podria dar lugar a coeficientes
cuya magnitud o direccion son poco confiables. La muestra de 152 individuos incluy6 66
individuos (43%) que pertenecian al mismo nido, es decir, 33 machos que eran pareja de 33
hembras incluidas en la muestra. El uso de modelos mixtos (GLMMSs) incluyendo la
identidad del nido como un factor aleatorio que permitiera considerar la falta de
independencia estadistica entre los puntajes de defensa del nido de ambos miembros de cada
pareja no fue posible debido a la falta de convergencia de dichos modelos mixtos. Esta falta

de convergencia podria deberse a que la varianza explicada por el factor aleatorio es poca. En
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consecuencia, consideré los puntajes de machos y hembras como datos independientes en mis

analisis.

Seleccion preliminar de variables independientes

Para reducir la complejidad estadistica de los analisis y partir de un conjunto de modelos que
no estuvieran parametrizados en exceso, hice una seleccion preliminar de las covariables a
incluir en los modelos iniciales. Primero, usé un GLM con distribucion binomial negativa y
funcion de enlace log para examinar si el contenido del nido (dos categorias: solamente
huevos = 0, o al menos una cria = 1), la posicion del nido focal en direccion este-oeste, desde
el borde del bosque hacia el interior del mismo, la posicion del nido en direccion sur-norte,
hora de la prueba, la fecha Juliana de la prueba y la fecha estandarizada de puesta del primer
huevo de cada sujeto focal influyen en la respuesta ante el estimulo presentado. Ninguna de
estas covariables candidatas tuvo una influencia en la intensidad de la defensa del nido (el
coeficiente estimado para su relacion con la intensidad de la defensa del nido no fue
estadisticamente diferente de cero, ver Apéndice II) y por lo tanto no fueron consideradas en
los modelos posteriores. La edad de las crias no fue incluida en este modelo preliminar
porque solamente 25 individuos experimentales tenian nidos con crias, lo cual resulto ser un
tamafo de muestra insuficiente para examinar la posible influencia de la edad de las crias en

la intensidad de la defensa del nido.

Seleccion de modelos

Realicé todos los andlisis en el programa de computo estadistico y programacion R (R Code
Team, 2020. Vers: 4.0.2), usando los paquetes “lmer4” (Bates et al., 2015. Vers: 1.1-23 y
REF), “MASS” (Venables y Ripley, 2002. Vers:7.3-51.6), “glmmTMB” (Brooks et al., 2017
Vers: 1.0.2.1), lattice (Deepayan, 2008. Vers: 0.20-41), “AlCcmodadavg” (Mazerolle, 2020.

Vers: 2.3-1), “MuMIM” (Barton, 2020. Vers:1.43.17), “car” (Fox y Weisberg, 2019. Vers:
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3.0-10), “arm” (Gelman y Yusung, 2020. Vers: 1.11-2), “bblme” (Bolker y R Core Team,
2020. Vers: 1.0.23.1), “DHARMa” (Hartin, 2021. Vers: 0.4.1), “precitmeans” (Luo et al.,
2020. Vers: 1.0.4), “visreg” (Breheny Y Burchett, 2017. Vers: 2.7.0), “ggplot2” (Wickham,
2016. Vers: 3.3.2) y “pscl” (Jackman, 2020. Vers: 1.5.5). Para examinar como la densidad
local de nidos influye en la intensidad de defensa del nido, comparé una serie de modelos
competidores derivados a partir de un GLM global (distribucion de errores binomial negativa
y una funcién de enlace log) que incluia las expresiones lineales y cuadraticas de la densidad
local de nidos y de la edad de cada individuo focal, el sexo de cada individuo focal (variable
categorica con dos niveles) y las interacciones densidad de nidos*edad y densidad de nidos
*sexo. Repeti estos modelos sustituyendo la densidad local de nidos por la densidad local de
adultos. Todas las variables se estandarizaron antes del ajuste del modelo para minimizar la
colinealidad entre los términos lineales y cuadraticos de las variables independientes de
interés y para facilitar la interpretacion de los pardmetros estimados, usando la funcién
rescale del paquete arm (Gelman, 2008). Utilicé el Criterio de Informacion Teorica de
Akaike ajustado para muestras pequefias (AICc) para identificar el o los modelos que
tuvieran un mayor apoyo estadistico en los datos. EI mejor ajuste lo proporcion6 el modelo
que tuvo el valor de AICc mas bajo. Una diferencia entre cualquier modelo i dado y el
modelo con mayor apoyo en los datos > 2 unidades en sus puntuaciones de AICc (Ai > 2) fue
considerada como una diferencia real entre sus respectivos ajustes con los datos (Johnson y
Omland, 2004). Para reducir la incertidumbre en el proceso de seleccion de modelos, calculé
las ponderaciones de Akaike (w;) para estimar el apoyo relativo de cada modelo competidor
en los datos (Burnham y Anderson, 2002), y usé un enfoque de promediado multimodelo para
estimar los coeficientes que describen las relaciones de interés con base en el subconjunto de
modelos con mejor ajuste y apoyo relativo y que en conjunto tenian un w; acumulado de

aproximadamente 0.95 (Cade, 2015).
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RESULTADOS

La intensidad de la defensa del nido varid de 0 a 87 conductas en 4 minutos entre los 152
adultos de la muestra. La densidad local de nidos varid de 0 a 22 nidos en un radio de 10
metros, mientras que la densidad local de adultos varidé de 0 a 40 adultos presentes en el

momento de la prueba en un radio de 10 metros en torno al nido focal.

Evaluando la hipdtesis de la presion del intruso usando la densidad local de nidos

El modelo con mayor apoyo incluyo la interaccion densidad local de nidos * sexo (w; =
0.446), mientras que el segundo modelo con mayor apoyo en los datos incluy6 esta misma
interaccion mas la expresion cuadratica de la densidad local de nidos (w; = 0.328). Los
modelos restantes difirieron en mas de dos unidades de AICc con respecto al modelo con
mayor apoyo en los datos, y por consiguiente, tuvieron un apoyo en los datos muy bajo (w;
menor o igual a 0.055; Tabla 1). Con base en los cinco modelos mejor posicionados en
funcion de sus puntuaciones de AICc y que en conjunto tuvieron un w; acumulado de
aproximadamente 0.95 (i.e., los dos primeros modelos con mayor apoyo en los datos mas tres
modelos: densidad local de nidos * sexo + edad + edad?, densidad local de nidos * edad +
densidad local de nidos® + edad?, y densidad local de nidos * edad + sexo + densidad local de
nidos? + edad?), estimé el valor promedio ponderado de los coeficientes de los términos e
interacciones de interés. Los coeficientes ponderados de los términos lineales y cuadraticos
de la densidad local de nidos y de la edad del individuo focal, asi como de las interacciones
densidad local de nidos * sexo y densidad local de nidos * edad no fueron estadisticamente
diferentes de cero (Tabla 2). Por lo tanto, resolvi que no hay una influencia de la densidad de
nidos por si sola ni en interaccion con el sexo o la edad sobre la conducta de defensa de los
bobos. La intensidad de la defensa del nido difiri6 estadisticamente entre machos y hembras

(B = 1.16, IC 95% = 0.77 - 1.55). La mediana de la frecuencia de conductas de defensa del
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nido de los machos fue 26 conductas en 4 min, esto fue 3.71 veces mas grande que la de las

hembras, la cual tuvo un valor de 7 (Fig. 4).

Evaluando la hipdtesis de la presion del intruso usando la densidad local de adultos

El modelo que incluy¢ la interaccion densidad de adultos vecinos * sexo fue el modelo que
tuvo mayor apoyo en los datos (w; = 0.595). El segundo modelo con mayor apoyo en los
datos incluy6 esta misma interaccion mas la expresion cuadratica de la densidad local de
adultos (w; = 0.201), pero difiri6 en mas de dos unidades de AICc respecto al primer modelo.
Los modelos restantes difirieron en mas de cuatro unidades de AICc respecto al primer
modelo y, por consiguiente, tuvieron un apoyo en los datos sustancialmente menor (Tabla 3).
Con base en los cinco modelos con mayor apoyo en los datos (los dos primeros modelos
mejor posicionados con base en sus valores de AICc y otros tres modelos: vecinos adultos *
sexo + edad + edad?, vecinos adultos * edad +sexo + edad’, y vecinos adultos * edad +
vecinos adultos * sexo + edad”), y que en conjunto sumaron un apoyo relativo del 95%
aproximadamente, estimé el valor promedio ponderado de los coeficientes de los términos e
interacciones de interés. Los coeficientes ponderados de los términos lineales y cuadraticos
de la densidad local de adultos vecinos y de la edad del individuo focal, y los coeficientes de
las interacciones densidad local de adultos vecinos * sexo y densidad local de adultos vecinos
* edad no fueron estadisticamente diferentes de cero (Tabla 4). Por lo tanto, resolvi que no
hay una influencia de la densidad de adultos vecinos ni por si sola ni en interaccién con el
sexo o la edad. La intensidad de la defensa del nido difirié estadisticamente entre machos y

hembras (f = 1.16, IC 95% = 0.77 - 1.56).
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Fig 1. Colonia de pajaros bobos de patas azules de Isla Isabel, Nayarit (Fotografia: Hugh
Drummond).
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Fig. 2a

Fig 2a y 2b. 2a. Esquema donde se muestra el registro de conductas de defensa ante el
estimulo fotografico posicionado de manera vertical y de frente al sujeto de estudio a una
distancia de 90 cm de este (llustracion: Daniela Fernandez Velasco). Figura modificada de
Sanchez y Drummond, 2009 2b. Estimulo fotografico cubierto y posicionado frente al sujeto
de estudio (Fotografia: Mauricio Acuinia).
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Frecuencia de conductas de defensa
(mediana, intervalo intercuartil, valor minimo y maximo)

v

machos hembras

Sexo del individuo focal

Fig 3. Frecuencia de conductas de defensa del nido registradas en cuatro minutos, emitidas
por 70 machos y 82 hembras del pajaro bobo de patas azules ante la presencia de un estimulo
fotografico que simul6 la aproximacion de un bobo adulto intruso al nido. La diferencia en
las frecuencias de conductas de defensa del nido entre machos y hembras fue
estadisticamente diferente de cero cuando se puso a prueba la hipotesis de la presion del
intruso usando modelos lineales generalizados que incluyen la densidad de nidos vecinos o el
niumero de adultos presentes en el vecindario al momento de la prueba como variable
independiente. Se presenta un diagrama de caja para ilustrar esta diferencia entre los sexos
usando los valores “crudos” de frecuencia de conductas de defensa.
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Tabla 1. Seleccion de modelos competidores que investigan la relacion entre la intensidad de
la defensa del nido, medida como la frecuencia total de conductas de defensa registradas en
cuatro minutos, y la densidad de nidos vecinos en el pajaro bobo de patas azules (Sula
nebouxii). Los modelos se clasifican segin su apoyo relativo de acuerdo a los valores de
AlCc, de menor a mayor. Notaciones: AAICc = la diferencia en los valores de AICc entre un
modelo (i) dado y el modelo con mayor apoyo en los datos ; w = peso de Akaike; K =

numero de parametros.

Modelo AlCc K AAICc Wi
densidad nidos * sexo 1148.1 5 0.00 0.446
densidad nidos * sexo + densidad nidos’ 1148.7 6 0.61 0.328
densidad nidos * sexo + edad + edad’ 1152.3 7 4.20 0.055
densidad nidos * edad + sexo+ edad’ 1152.3 7 4.22 0.054
densidad nidos * edad + sexo+ densidad nidos’ + edad’ 1152.8 8 4.66 0.043
densidad nidos * sexo + edad+ densidad nidos+ edad? 1153.1 8 4.94 0.038
densidad nidos * edad + densidad de nidos * sexo + edad’ 1154.4 8 6.25 0.020
densidad nidos * edad + densidad nidos * sexo + densidad 1154.6 9 6.53 0.017
nidos®+ edad’

nulo 1200.3 2 52.18 0.000
densidad nidos 1201.3 3 53.15 0.000
densidad nidos + densidad nidos? 1201.6 4 53.48 0.000
densidad nidos * edad + densidad nidos®+ edad? 1205.0 7 56.87 0.000
densidad nidos * edad + edad? 1205.3 6 57.20 0.000
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Tabla 2. Coeficientes ponderados de los términos principales y las interacciones de interés a

partir de cinco modelos con mayor apoyo estadistico en los datos (w; acumulado ~ 0.95),
implementados para examinar la influencia de la densidad local de nidos en la intensidad de
defensa del nido en machos y hembras del bobo de patas azules. Los términos de interés
cuyos coeficientes fueron estadisticamente diferentes de cero se resaltan en negritas. Para el

factor sexo, las hembras fueron la categoria de referencia.

Estimado 95% IC
2.5%

Intercepto 2.226 1.668 2.784
Densidad local de 0.003 -0.084 0.090
nidos
Sexo 1.165 0.769 1.561
Densidad local de -0.012 -0.070 0.046
nidos * sexo
Densidad local de 0.003 -0.002 0.007
nidos?
Edad -0.043 -0.213 0.127
Densidad local de 0.002 -0.006 0.009
nidos * edad
Edad? 0.002 -0.006 0.009
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Tabla 3. Modelos competidores que examinan la relacion entre la intensidad de la defensa del
nido y el nimero de adultos presentes en el vecindario al momento de realizar los registros de
conducta en la colonia de bobos de patas azules de Isla Isabel. Los modelos se clasifican
segun su apoyo relativo de acuerdo a los valores de AICc, de menor a mayor. Notaciones:
AAICc= la diferencia en los valores de AICc entre cada modelo (i) dado y el modelo con
mayor apoyo en los datos; w = peso de Akaike; K = nimero de parametros.

Modelo AlCc K AAICc Wi
vecinos adultos * sexo 1149.0 5 0.00 0.595
vecinos adultos * sexo + vecinos adultos’ 11.51.1 6 2.17 0.201
vecinos adultos * sexo + edad + edad’ 1153.1 7 4.16 0.074
vecinos adultos * edad + sexo + edad’ 1153.7 7 4.77 0.055
vecinos adultos * edad + vecinos adultos * sexo + edad’ 1155.3 8 6.37 0.025
vecinos adultos * sexo + edad + vecinos adultos’+ edad>  1155.4 8 6.39 0.024
vecinos adultos * edad + sexo + vecinos adultos® + edad’ 1155.9 8 6.97 0.018
vecinos adultos * edad + vecinos adultos * sexo + 1157.6 9 8.63 0.008
vecinos adultos” + edad?

nulo 1200.3 2 51.33 0.000
vecinos adultos 1202.0 3 53.00 0.000
vecinos adultos + vecinos adultos? 1203.7 4 54.76 0.000
vecinos adultos * edad + edad? 1206.1 6 57.12 0.000
vecinos adultos * edad + vecinos adultos® + edad? 1207.6 7 58.64 0.000
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Tabla 4. Coeficientes ponderados para los coeficientes de los términos principales y las
interacciones de interés a partir de cinco modelos con mayor apoyo estadistico en los datos,
implementados para examinar la influencia de la densidad local de adultos vecinos en la
intensidad de defensa del nido en machos y hembras del bobo de patas azules. Los términos
de interés cuyos coeficientes fueron estadisticamente diferentes de cero se resaltan en
negritas. Para el factor sexo, las hembras fueron la categoria de referencia.

Estimado 95% IC
2.5% 97.5%

Intercepto 8.654 1.639 2.677
Vecinos adultos 1.014 -0.019 0.047
Sexo 3.414 0.814 1.641
Vecinos adultos * sexo 0.987 -0.044 0.019
Vecinos adultos? 0.999 -0.001 0.001
Edad 0.966 -0.203 0.134
Vecinos adultos * edad 1.000 -0.004 0.005
Edad? 1.002 -0.005 0.009
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DISCUSION

Los resultados de este estudio sugieren que la intensidad con la que los machos y hembras del
bobo de patas azules defienden sus nidos no esté relacionada con la densidad local de nidos o
de adultos presentes en su vecindario. Por lo tanto, la hipdtesis que propone que los costos de
la defensa territorial incrementan cuando hay una mayor agregacion de congéneres en las
areas de alimentacion o reproduccion, i.e., hipotesis de la presion de los intrusos (Myrs,

Connors y Pitelka, 1979; Temeles, 1987; Norman y Jones, 1984) no tuvo apoyo en mis datos.

La prediccion de que los adultos emiten un mayor nimero de conductas agonisticas por
unidad de tiempo hacia un estimulo que simula la aproximacion de un intruso desconocido al
sitio de anidacion conforme incrementa la densidad de nidos y adultos en el entorno
inmediato se basa en dos supuestos que parecen cumplirse en la colonia de bobos de Isla
Isabel. El primero es que existe variacion en la calidad de los sitios de anidacion y por tanto
en la ocupacion de esos sitios. En nuestras areas de estudio en Isla Isabel, la concentracion de
nidos varia de forma descendente desde la linea de playa hacia el interior del bosque
(Medina, Drummond y Kim, 2009). Esta agregacion diferencial de nidos sugiere que los
sitios de anidacién mas abiertos y cercanos a la playa son preferidos por los bobos, porque
podrian proveerles beneficios en términos de un facil acceso a sus nidos (Medina, Drummond
y Kim, 2009). El segundo supuesto es que los individuos que anidan en sitios con mayor
densidad de nidos en areas cercanas a la playa se ven forzados a interaccionar con un mayor
numero de congéneres potencialmente interesados en establecerse en esos sitios o que
transitan por ahi, i.e., estdn expuestos a mayor presion por parte de congéneres intrusos. Las
interacciones agonisticas entre adultos de ambos sexos que anidan contiguamente dentro de
nuestras areas de estudios son frecuentes, y es de esperarse que lo sean aiin mas en las zonas

donde se concentra la mayor densidad de nidos vecinos (Kim, Torres y Drummond, 2009).
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Ademas, los bobos que anidan al interior del bosque suelen aterrizar en zonas mas abiertas
cercanas a la playa a su regreso de los viajes de pesca, de manera que los adultos que anidan
en zonas cercanas a las playa estan expuestos a interacciones adicionales con adultos que no
son vecinos pero que transitan por su vecindario durante gran parte del dia y la noche

(Montes, Drummond y Kim., 2009).

La hipotesis de la presion de los intrusos ha obtenido apoyo en estudios correlacionales y
experimentales usando atributos conductuales como variables de respuesta. Estos estudios
sugieren que la tasa de intrusion o el nimero de congéneres en un area determinada tienen
una fuerte influencia en la conducta territorial de los individuos en diversas especies animales
como ardillas, antilopes, cangrejos y aves (Stamps y Buechner, 1985; Shonfield et al. 2012;
Wronski y Plath, 2006; Zhu et al. 2022; Hill et al. 2017). La respuesta a la presion que
gjercen los congéneres puede variar en funcidon de la edad de los individuos que defienden un
territorio (Arcese, 1987; Wronski y Plath, 2006), y los costos de la defensa territorial pueden
llegar a ser demasiado elevados cuando el numero de congéneres o la tasa de intrusion son
muy altos, forzando a los animales a constrefiir sus territorios o tolerar intrusos en sus
territorios (Wronski y Plath, 2006). En contraste con analisis anteriores en otras especies, en
este estudio, ni el nimero de nidos, ni el nimero de adultos en un radio de 10 metros en torno
a cada nido focal por si mismos, ni en interaccion con el sexo y la edad del individuo focal,
influyeron en la conducta de defensa del nido de hembras y machos del bobo de patas azules
ante la simulacion de una intrusion de un bobo adulto desconocido. Este resultado en el bobo

de patas azules puede deberse a diferentes factores, los cuales discuto a continuacion.

Los bobos de patas azules que viven en vecindarios donde la densidad de nidos es mas alta o
donde hay un nimero de adultos congéneres mas elevado podrian no haber presentado una

conducta de defensa del nido mas intensa ante el estimulo si una mayor participacion en
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conductas agonisticas implica altos costos energéticos o riesgo de lesiones potenciales
(Greenwood, 1980). Una disminucidn en la frecuencia o intensidad de la conducta de defensa
territorial cuando la densidad de intrusos potenciales es demasiado alta, ha sido documentada
en diversos estudios con vertebrados (Stamps y Buechner, 1985; Shonfield et al., 2012;
Wronski y Plath, 2006) e invertebrados (Zhu et al., 2022), y esta relacion ha sido atribuida a
una reduccion en los costos que conlleva la defensa territorial. Ademas, una moderacion de la
intensidad de la conducta territorial en especies que anidan en colonias altamente pobladas
como los bobos de patas azules (Nelson, 2006) seria benéfica para los individuos, ya que esa
energia podria ser invertida en la incubacidn, el cuidado de las crias y la busqueda de

alimento.

Una hipétesis alternativa que podria explicar estos resultados negativos en el bobo de patas
azules es la del “querido enemigo” (Fisher, 1954; Temeles, 1994), la cual propone que a largo
plazo hay una reduccidn en la agresion entre vecinos, ya sea porque los vecinos representan
un menor riesgo en la pérdida de recursos o porque hay menor necesidad de confrontacién
para definir un rol dominante (Temeles, 1954; Ydenberg, Giraldeau y Falls, 1988). Un
supuesto fundamental de la hipotesis del querido enemigo es el reconocimiento entre
individuos (Beletsky y Oriana, 1989; Grabowska-Zhang, Wilkin y Sheldon, 2012), y este
supuesto parece cumplirse en el bobo de patas azules, ya que machos y hembras aceptan la
aproximacion de sus consortes al nido al regreso de los viajes de pesca, pero no de cualquier
otro adulto o cria, y este reconocimiento es mediado por vocalizaciones (Dentressangle,
Aubin y Mathevon, 2012) y posiblemente por otras sefiales visuales que no han sido
exploradas. Sin embargo, si los machos y hembras de bobos de patas azules distinguen a los
adultos con los que anidan en contigiiidad de aquellos intrusos que transitan por su vecindario
y ajustan la intensidad de su defensa territorial en funcidon de este reconocimiento, atun esta

por verse. La manipulacion que realicé en este estudio no permite distinguir si este es el caso.
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Otra explicacion de por qué la frecuencia de conductas de defensa no se relaciona con la
densidad de nidos y el nimero de adultos en el vecindario podria ser porque esta relacion
solamente existe durante el establecimiento de territorios, pero después se desvanece cuando
los bobos han establecidos sus nidos y estan ocupados en otros aspectos del cuidado parental
como la incubacion y la crianza. Los machos comienzan a preparar un sitio de anidacion
dentro del territorio establecido antes de formar una pareja, y las hembras eligen
posteriormente a los machos (Osorio, Beristain y Drummond, 1993). Una vez establecida la
pareja, ambos consortes participan en la eleccion del sitio de anidacion, dentro del territorio
del macho, aunque es la hembra quien define el sitio donde se depositan los huevos (Stamps
et al. 2002). Durante el establecimiento de territorios, cuando los machos negocian los
linderos con otros machos vecinos, podria ser el periodo en el que la presion de los intrusos
podria ser mayor (Stamps et al. 2002). Sin embargo, la presion de los intrusos puede ser
continua aunque menor durante los 40-44 dias de incubacion y los 3-4 meses de crianza ya
que ambos sexos suelen defender agresivamente el nido ante la aproximaciéon de adultos o
crias ajenas que suelen transitar en los vecindarios (Osorio, Beristain y Drummond, 1993).
Una aproximacion exitosa para evaluar esta hipotesis podria incluir la respuesta de ambos
sexos en diferentes momentos, desde el establecimiento del territorio pasando por la

incubacion y la crianza.

Es probable ademas que la presentacion de un estimulo inerte que asemeja a una adulto
desconocido no induce una respuesta tan intensa como la que podria producir un bobo real, el
cual puede responder con conductas agonisticas al emisor. La mayoria de los estudios que
han examinado la influencia de la densidad de congéneres en la conducta territorial han
utilizado estimulos naturales (Zhu et al. 2022; Shonfield et al. 2012; Hill et al. 2017), los
cuales involucran intercambio de estimulos auditivos, olfativos, etcétera, que no fueron

presentados en este estudio y que podrian ser importantes para poner a prueba esta hipotesis
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en el bobo de patas azules. Para estudios posteriores en aves coloniales se recomienda hacer

observaciones de interacciones naturales entre vecinos y desconocidos.

Un andlisis anterior en el bobo de patas azules reveld que la densidad de nidos vecinos en un
radio de 5 m en torno al nido focal no inducia una conducta territorial mas intensa en
hembras y machos adultos que crecieron como crias dominantes o subordinadas en su nido
natal en Isla Isabel (Sanchez y Drummond, 2011). Sin embargo, la muestra utilizada en ese
analisis previo no era adecuada para poner a prueba la hipotesis de la presion de los intrusos,
ya que estaba acotada unicamente a adultos con historias de desarrollo muy especificas y que
estuvieran cuidando nidadas de una a tres crias de entre 10 y 11 dias de edad (Sanchez y
Drummond, 2011). Sin embargo, en concordancia con ese estudio previo en el bobo de patas
azules, mis andlisis revelaron que los machos presentaron una frecuencia mediana de
conductas de defensa del nido que fue 3.71 veces mayor que la que se registrd en las
hembras. Por lo tanto, los resultados de esta tesis proveen evidencia adicional de que en el
bobo de patas azules, los machos suelen estar mas involucrados en la defensa territorial que
las hembras (Guerra y Drummond, 1995). Es importante mencionar que la interaccion entre
el sexo del individuo focal y la densidad local de nidos y de adultos en los modelos
estadisticos no tuvo apoyo estadisitico, por lo que los machos invierten mas en la defensa del

nido independientemente de la densidad del vecindario.

En conclusioén, la densidad de nidos y de adultos vecinos en el entorno social inmediato no
influye en la intensidad con la que machos y hembras del bobo de patas azules defienden su
nido, lo que sugiere que estas aves coloniales no son sensibles a la presion que sus vecinos u
otros posibles intrusos en transito pueden ejercer en el mantenimiento del territorio de
anidacion, al menos durante el periodo de incubacion y crianza. Esta aparente insensibilidad

puede ser beneficiosa en las aves coloniales porque probablemente implica una reduccion de
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los costos de la defensa agresiva del nido y del territorio en zonas de anidacidon con altas
densidades, donde las interacciones agonisticas entre congéneres suelen ser frecuentes
(Medina, Drummond y Kim, 2009). Los bobos de Isla Isabel son fieles de por vida a su
primer sitio de anidacion en su colonia natal, el cual suele localizarse a unas pocas decenas de
metros de su nido natal (Medina, Drummond y Kim, 2009). La moderacion de la intensidad
de la defensa agresiva del nido ante congéneres en vecindarios con alta densidad de nidos
podria estar mediada entonces por el reconocimiento entre individuos que suelen compartir
vecindario de forma repetida durante su vida. Otros estudios en aves coloniales son

necesarios para determinar qué tan generalizables son estos resultados en aves coloniales.
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APENDICE II

Estimado 95% IC

2.5% 97.5%
Intercepto 3.048 0.140 6.027
Contenido del nido -0.148 -0.782 0.483
Coordenadas X 0.000 -0.005 0.006
Coordenadas Y 0.002 -0.004 0.009
Hora de prueba -0.000 -0.000 0.000
Fecha de la prueba -0.001 -0.036 0.034
Fecha de puesta -0.097 -2.015 1.842

Tabla 1. Seleccion preliminar de covariables.



