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“...in a word, ecology is the study of all those complex interrelations referred
by Darwin as the conditions of the struggle for existence (Haeckel 1869) (...).
But to look at ecology from another point of view, it is nothing but “self-
conscious natural history”,(...), and an interest in natural history goes back to
primitive man. Anything of concern to a naturalist (...) is automatically of
equal concem to an ecologist.”

Ernst Mayr, This is biology 1997

(Por qué tantas cigiiefias? -pregunté Medardo de Terralba a Curzio-,
(a donde vuelan?

)

~-Vuelan a los campos de batalla -dijo el escudero, tétrico-.

¢.)

-,Y que puede atraer a las zancudas a los campos de batalla, Curzio? -
pregunto.

-También ellas comen carne humana ya -respondié el escudero-, desde que la
carestia ha agotado la campifia y la sequia a secado los rios. Donde hay
cadaveres, las cigiiefias y los flamencos y las grullas han sustituido a los
cuervos y los buitres.

Italo Calvino 1952, Il vizconde dimezzato
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Resumen

Se ha planteado que el tamafio de la puesta reduce la probabilidad de la eclosidn, al
aumentar el costo parental de la incubacién. Durante la incubacién biparental, el
esfuerzo parental de la pareja es un recurso explotable que reduce los costos de la
reproduccién actual y favorece la reproduccion futura de un individuo. Por lo anterior
se ha sugerido que la divisién del esfuerzo parental entre la pareja deriva en un
equilibrio evolutivamente estable, donde cada adulto reduce su aportacién de cuidado
parental al punto en que se maximice su adecuaciéon. En el presente estudio, se aument6
experimentalmente el tamafio de la puesta dentro del valor méximo de variacion natural,
en el bobo de patas azules Sula nebouxii para evaluar: (1) el costo fisiologico y la
contribucion del macho y la hembra en la incubacion, (2) si la divisién biparental de la
incubacién es la Optima para el desarrollo de la cria (ie. donde la probabilidad de
abandono del nido es minima y la probabilidad de eclosién del huevo es méxima), y (3)
si la divisién del tiempo de incubacién entre la pareja o el tamaiio de la puesta
modifican la temperatura del huevo durante la incubacion. En este estudio encontramos
que los costos de incubacion en esta especie no parecen aumentar con el tamafio de la
puesta, pero que la incubacién por si misma representa costos sexualmente asimétricos,
ya que los machos méas que las hembras parecen comprometer su masa corporal al
incubar. En los nidos que no fueron abandonados la divisién del esfuerzo parental fué
equitativa (~50:50 %), pero la probabilidad de abandono del nido fue minima cuando el
macho incubé 14% mas tiempo que la hembra. Esto sugiere que durante la incubacion
las hembras podrian recuperarse de la inversién en la puesta y acumular reservas que
utilizara al alimentar a las crias. A pesar de que los costos de la incubacion parecen
sexualmente asimétricos, encontramos que tanto el macho como la hembra son
igualmente eficaces al termorregular a los huevos en una puesta aumentada, y que los
distintos arreglos entre la pareja en la division del tiempo de incubacién no parecen

reducir o aumentar la probabilidad de eclosién.



Abstract

Clutch size increases the parental effort of incubation and reduces hatching probability.
During biparental incubation, parental effort of the mate is a resource usable by an
individual that reduce the cost of actual reproduction and enhances future reproduction
of an individual. It has been suggested that the division of parental effort between the
couple drives to an evolutionary stable equilibrium, where each parent reduce its
contribution to parental care maximizing its fitness. In the present study clutch size was
experimentally increased at the maximum natural clutch size in the blue footed booby
Sula nebouxii, in order to estimate: 1) The physiological costs of incubation and the
contribution of male and female to incubation, 2) whether the division of biparental
incubation was optimum to hatching success (i.e. where nest abandon probability was
minimum and hatching probability was maximum), and 3) whether the division of time
incubating or clutch size modify egg temperature during incubation. In this study we
found that the physiological costs of incubation did not increase with clutch size, but
incubation itself represents costs that are sexuaily asymmetric, by the fact that males but
not females seem to compromise its body mass when incubating. In not abandoned nests
the division of parental effort was symmetric (~50:50 %), but nest abandon probability
was minimum when the male contributed 14 % more time incubating than the female.
This result suggests that females might recover from egg investment during incubation,
and accumulate reserves to use them to feed the fledglings. Despite that incubation
costs seems to be sexually asymmetric we found that male and female are equally
effective to maintain egg temperature in an increased clutch, and that the different
arrangements of biparental incubation (division of time spent incubating) did not reduce

or increase hatching probability.



Introduccion

Durante la incubacién, un ave protege a su nido de la depredacién, y manipula los
huevos en el nido, manteniendo la temperatura y humedad adecuadas para el desarrollo
del embrién (Grant 1982; Deeming 2001). Estas conductas de cuidado parental tienen
consecuencias directas en el éxito reproductivo de los individuos ya que mantienen el
desarrollo embrionario y aumentan la supervivencia de sus crias. Sin embargo, cuando
el tiempo y energia disponibles para un individuo son limitados, al utilizar estos
recursos para incubar (o brindar esfuerzo parental), los animales disminuyen su
mantenimiento somatico y pierden oportunidades de reproducirse en el futuro (Williams
1966, Trivers 1972; Grant 1984, Clutton-Brock 1991; Stearns 1992, Roff 1992).

Se ha planteado que aumentar el tamafio de la puesta reduce el éxito de eclosion
y aumenta la demanda energética de los adultos en la incubaciéon (Thompson et al.
1998), y al aumentar el costo fisiologico del esfuerzo parental durante la incubacién
decrece también la expectativa de la reproduccién actual. En este caso, la decisién de
abandonar o de cuidar el nido puede ser importante para el éxito reproductivo vital, y se
espera que la seleccioén natural actue a favor de la optimizacién de la reproduccion
futura y de la reproduccion actual de los individuos (Williams 1966, Trivers 1972,
Clutton-Brock 1991). En este sentido, la decisién de abandonar el nido puede ser una
tactica adaptativa donde se espera que los individuos abandonen el nido cuando sus
reservas corporales han alcanzado un valor critico, cuando la reproduccion futura sea
sub-6ptima o cuando la cria tenga poca probabilidad de sobrevivir y reproducirse
(Williams 1966; Trivers 1972; Maynard Smith 1982; Clutton Brock 1991; Stearns 1992,
Roff 1992, Székely et al. 1996; Ancel ef al. 1998). En especies con cuidado biparental,
los adultos pueden obtener el tiempo y el esfuerzo de su pareja para el cuidado del nido,
y al explotar este recurso pueden aumentar su éxito reproductivo. Sin embargo, los
costos y beneficios de esta estrategia (en términos del éxito reproductivo), dependen de
la estrategia de la pareja (Nash 1951; Hamilton 1967, Maynard Smith y Price 1973,
Maynard Smith 1982; Roff 1992; Steamns 1992; Székeley et al. 1996, Dugatkin y Reeve
1998). Lo anterior plantea un escenario donde el macho y la hembra pueden reducir su
aportacion de esfuerzo parental, y la division del esfuerzo parental entre la pareja resulta
en un equilibrio evolutivamente estable (Maynard Smith 1977). En algunos casos, el



equilibrio en la division del cuidado parental puede estar determinado por la
optimizacién de la reproduccién futura del macho o la hembra, y diferir de la solucion
Optima para el desarrollo y supervivencia de la cria (Royle ez al. 2002, McNamara ef al.
2003). Este escenario es especialmente probable en especies de larga vida con muchos
eventos reproductivos, donde la seleccién natural actia més intensamente sobre las
caracterfsticas que aumentan la supervivencia de los adultos que sobre las caracteristicas
que favorecen la supervivencia de las crias (Pfister 1998; Beadell ef al. 2003, Doherty et
al. 2004).

En el presente estudio se estimé el costo fisiolégico que representa para los
adultos el mantener la termorregulacién durante la incubacién, como se divide el costo
de la incubacién entre la pareja, y su efecto de la termorregulacion y la probabilidad de
eclosion. Se aument6 experimentalmente el tamafio de la puesta en el bobo de patas
azules Sula nebouxii para evaluar (1) el costo fisioldgico y la contribucién del macho y
la hembra en la incubacion, (2) si la division biparental de la incubacién es la éptima
para el desarrollo de la cria (i.e. donde la probabilidad de abandono del nido es minima
y la probabilidad de eclosién del huevo es maxima), y (3) si la divisién del tiempo de
incubacién entre la pareja o el tamafio de la puesta modifican la temperatura del huevo
durante la incubaciéon. No se contemplan los efectos en la supervivencia o la
reproduccion futura de los padres, y se asume que el ave que se esfuerza al incubar,

abandona el nido optimizando su expectativa de reproducirse en el futuro.



La divisidn del esfuerzo parental

En el grupo de las Aves existen todas las posibilidades sobre la divisién del esfuerzo
parental de la incubacion entre el macho y la hembra: especies donde la incubacién la
realiza un solo miembro de la pareja (el macho o la hembra) y especies donde ambos
individuos incuban en mayor o menor grado (incubacién biparental). En la historia
filogenética de las aves se ha observado que la velocidad a la que cambia la division del
esfuerzo parental es relativamente rapida (e.g. de monoparental a biparental; Johnson et
al. 1999; Tullberg e al. 2002). Se ha sugerido que la velocidad a la que cambian los
caracteres reproductivos es mas rdpida que otros caracteres, porque se encuentran
asociados a la coevolucién sexual (Rice 1998; Parker y Patridge 1998; Gavrilets 2000).
En este marco tedrico, se plantea que la seleccién sexual favorece la evolucion de
caracteres que aumentan el potencial reproductivo de un individuo al “persuadir” a su
pareja para aumentar su esfuerzo parental (Trivers 1972; Chase 1980; Dawkins 1982,
Winkler 1987; Clutton-Brock 1991). De tal forma, cuando los padres del mismo sexo
realizan siempre todo el esfuerzo parental se observa a menudo un mayor grado de
dimorfismo sexual en las estrategias reproductivas (e.g. hembras mejores cuidadoras y
machos con plumajes mas elaborados) (Williams 1966; Trivers 1972; Wade y Shuster
2002; Kokko y Jennions 2003; Duckworth ef al. 2003; Anderson 2004). Un sistema
anisogamico es el ejemplo clasico de la idea anterior, donde el gameto femenino (6vulo)
es varias veces mas grande que el masculino (espermatozoide) las hembras invierten
més por cada gameto pero producen menos gametos que los machos. Se ha sugerido que
debido a que el niimero de 6vulos disponibles en la poblacién es menor que el nimero
de espermatozoides, 1a evolucién ha favorecido diferentes estrategias reproductivas en
machos y en hembras: por ejemplo machos que copulan con el mayor mimero de
hembras, y hembras que brindan mas cuidado parental que el macho, pero que son
selectivas sobre quién seré el padre genético de sus crios (Trivers, 1972; Parker ef al.
1972; Anderson 2004).

En general, se considera que los beneficios del esfuerzo parental para un
individuo (en términos del éxito reproductivo), aumentan con la probabilidad de
supervivencia de la cria y disminuyen con la probabilidad de obtener oportunidades
reproductivas en el futuro (Maynard Smith 1977; Roff 1992, Steamns 1992; Székeley et



al. 1996). De tal forma, que los beneficios del esfuerzo parental dependen de la
frecuencia de estrategias en la poblacion y varian a lo largo de la vida de un individuo,
por lo que, el espectro de soluciones en las que una pareja se divide el esfuerzo parental
de la incubacién puede ser muy amplio, desde que incube el macho a que incube la
hembra pasando por la contribucion equitativa (Székely et al. 1996).

Cuando ambos padres realizan esfuerzo parental, como en la incubacién biparental, se
considera que el éxito reproductivo de cada miembro de la pareja es mayor al aportar
esfuerzo parental que al realizar copulas extra-pareja (Wade y Shuster 2002). De forma,
que para un macho la condicién anterior ocurre en situaciones donde la proporcién
sexual operacional estd sesgada hacia los machos y la probabilidad de obtener una
cOpula extra-pareja exitosa es baja (Wade y Shuster 2002; Kokko y Jennions 2003). De
igual forma se espera que ambos sexos cuiden a la cria, cuando la probabilidad de
aparearse con la misma pareja es alta, (e.g. en sistemas mon6gamos seriales, Dugatkin y
Reevé 1998); o cuando la supervivencia de las crias depende del cuidado de ambos
padres (Dawkins 1976, Jones ef al. 2002).

En el marco tedrico de las historias de vida, se considera que ante la posibilidad
de reproducirse en el futuro, los individuos que logran reducir su esfuerzo parental sin
sacrificar a la cria, incrementan su éxito reproductivo (Trivers 1972; Clutton-Brock
1992). De forma que la divisién del esfuerzo parental entre la pareja resulta en un
equilibrio evolutivamente estable, donde cada miembro de la pareja reduce su
aportacion mientras su pareja pueda compensar el déficit y mantener a la cria (Dawkins
1976; Dearbom 2001, Jones e al. 2002). Se ha planteado que en este equilibrio la cria
puede recibir menos beneficios de cada uno de sus padres en el cuidado biparental que
en el monoparental (McNamara er al. 2003). En los pinzones zebra Taeniopygia
guttata, se ha documentado que las crias de nidos donde solo la madre realiza cuidado
parental son de mayor calidad que las crias en nidos cuidados biparentalmente (Royle et
al. 2002). De igual forma, en Fregata magnificens, que es un ave marina altricia y de
larga vida, se ha documentado que la hembra reduce su esfuerzo parental cuando el
macho también esta contribuyendo al cuidado del nido, y aumenta su esfuerzo cuando
ella sola cuida al nido (Osomo y Sékely 2004). Asi, si cada miembro intenta reducir su
esfuerzo parental, la division del esfuerzo parental, puede resultar (hasta cierto grado)
sub-6ptimo para la supervivencia y desarrollo de la cria a cambio de que los adultos se

reproduzcan en el futuro.



Los costos de la incubacién y el abandono del nido

Para un ave marina colonial uno de los costos mas evidentes es que al invertir tiempo al
incubar también se pierden oportunidades reproductivas, las cuales cambian a lo largo
de la temporada reproductiva (Szekely ef al. 1996). Sin embargo, ademas de este costo,
cuando un individuo despliega las conductas de la incubacion se reducen sus reservas
corporales y esto puede mermar su reproduccién futura. Un ave altricia, eleva su
metabolismo en promedio 1.6 veces el metabolismo basal cuando esta incubando
(Thompson et al. 1998), lo cual significa, que el esfuerzo parental durante la incubacion
demanda energia extra a su mantenimiento somético. En general, el metabolismo
representa la cantidad de energia requerida para realizar un trabajo como la
supervivencia o la reproduccién (Kleiber 1932; Ricklefs et al. 1996; Nagy 1999; West
et al. 2002; McNab 2002). El mantenimiento somatico se encuenira asociado a
procesos fisiolégicos como la hidrataciéon de los tejidos, la reparacion del DNA y la
respuesta inmune (Stearns 1992; Nilsson 2002; Alonso-Alvarez et al. 2002a). En forma
general, mantener el tejido vivo requiere una cantidad de energia (kJ/dfa) proporcional a
la masa corporal (gr) 3 (Kleiber 1932; West ef al. 2002). Esta generalizacién fue
propuesta por Kleiber (1932) para el metabolismo basal' de muchas especies de
mamiferos y aves. Sin embargo, se han observado modificaciones a esta regla (Nagy er
al. 1999; Tieleman y Williams 2000), y se ha cuestionado la importancia del
metabolismo basal para estimar el gasto energético de los animales en vida libre
(Ricklefs et al. 1996; Bradshaw 2003). A pesar de estas objeciones y aunque los
resultados varian en magnitud de acuerdo al método usado para evaluar el gasto
energético, se ha demostrado que la incubacién implica costos metabdlicos que se

traducen en la pérdida de masa corporal (Shaffer et al. 2001).

Existe evidencia experimental donde se demuestra el compromiso entre la
incubacién y la produccioén de huevos con procesos de mantenimiento como la respuesta
inmunolégica (Cichén 2000), o cambios en la composicién del plasma sanguineo
(Alonso-Alvarez et al. 2002a). Estos cambios se encuentran asociados a la pérdida de
reservas corporales. Por ejemplo, en Halobaena cerulea los padres pierden masa

corporal a una tasa de 46g / kg, por cada dia de incubacién y abandonan el nido cuando

! Bl Metabolismo Basal es una medida de respiracién del animal en completo reposo y bajo condiciones
ambientales estandarizadas.



han alcanzado un umbral de peso, que corresponde al término de las reservas de grasa 'y
al cambio del catabolismo de lipidos al de proteinas (Ancel et a/. 1998). Se ha
propuesto que en los individuos existe un estado de emergencia de historia de vida que
los protege de factores de perturbacidn impredecibles o condiciones estresantes
(Wingfield er a/1998). El estado de emergencia estd mediado principalmente por
glucocorticosteroides v los individuos aumentan las conductas de forrajeo y la
gluconeogénesis abandonando cualquier otra conducta como el cuidado del nido
(Wingfield er al. 1998). Se considera que en las diferentes historias de vida, la cantidad
de estrés que produce el abandono covaria negativamente con su reproduccion futura.
Por ejemplo, se ha documentado que factores ecolégicos como la probabilidad de
depredacion de los adultos, parecen establecer la cantidad de estrés que un individuo
soporta antes de abandonar el nido (Martin er al. 2000). El esfuerzo parental de la
incubacién puede poner en riesgo de depredacion y limitar la capacidad de forrajeo de
los padres, quienes soportan estas condiciones hasta el momento en que el adulto
abandona el nido. Consecuentemente al abandonar el nido, el adulto favorece su
supervivencia, y esto le permite acumular recursos que podra utilizar al reproducirse en
el futuro. Bajo esta perspectiva, el abandono del nido constituye un vinculo entre los
estimulos inmediatos (como el hambre o la presencia de depredadores), el esfuerzo
parental y la reproduccion futura de los de los padres. Por ejemplo, se ha documentado
que en Aythya americana las hembras mas viejas incuban en forma mas constante y

tienen menor masa corporal al final de la incubacién (Yerkes 1998).

Por otro lado, si bien el despliegue de las conductas de incubacion parece
representar costos fisiologicos en los padres, debido a que la incubacién no es sino una
fraccién del esfuerzo reproductivo total, se han hecho dos predicciones alternativas. En
primer lugar, es probable que los costos energéticos se acumulen gradualmente durante
la temporada reproductiva, por lo que durante la incubacién se perderan reservas
corporales (Monaghan ef al. 1989). También, es probable que durante la incubacién los
padres se recuperen del estrés reproductivo de las etapas anteriores, como el cortejo y la
inversién en el huevo, en el caso de las hembras (Houston et al. 1983; Moreno 1989,
Alonso-Alvarez er al. 2002). Al parecer, ambas predicciones se encuentran asociadas a
las alternativas que tiene un ave al incubar, pues puede usar sus reservas corporales o
bien puede aumentar su tasa de ingesta, permitiendo al animal no perder masa corporal

al incubar (Nilsson 2002). Se ha observado que la tasa de forrajeo durante la incubacion



aumenta cuando se incrementan los costos de la producciéon de huevos (Monaghan er al.
1998; Wiebe y Martin 2000). Sin embargo no en todos los casos las aves son capaces
de incubar intermitentemente para aumentar su tasa de forrajeo ya que el esfuerzo
parental reduce la depredacién y mantiene la termorregulacién de la puesta (Webb
1987, Martin 2002; Tieleman er al. 2004). Por ejemplo, en el pingiino rey
Aptenopdytes patagonicus, el macho mantiene la temperatura de incubacion contra
temperaturas de congelacién del agua, mientras pierde masa corporal debido al ayuno, y
no es capaz de incubar intermitentemente sin poner en riesgo el desarrollo embrionario
de su cria (Gauthier-Clerc ef al. 2001).

El tamafio de la puesta y el esfuerzo parental de incubacion

Se ha observado que la energia requerida en la incubacién en las aves marinas aumenta .
con el nimero y tamafio de huevos en el nido (Reid ef a/. 2002), a una tasa de 3.452 kJ /
gr (Whittow 2002). Lo cual sugiere que la energia de termorregulacién aumenta
proporcionalmente al tamafio de la puesta. El niimero y tamafio de huevos se considera
resultado de la seleccién sobre caracteres de la historia de vida que afectan la
adecuacion individual (Lack 1947; Steamns 1992; Ricklefs 2000). El tamafio de la
puesta en especies precoces y de corta vida parece estar muy vinculado al esfuerzo
parental durante la incubacién. Por ejemplo, en Sturnus vulgaris el esfuerzo parental
parece aumentar en funcién del tamafio de la puesta y la temperatura de incubacién
(Reid et al. 2002). Experimentalmente se ha observado que en Parus major la
produccién e incubacién de puestas grandes reduce la supervivencia de los padres
(Visser y Lessells 2001). En cambio, debido a que en las aves altricias los padres
alimentan a sus crias después de la eclosién, se considera que el tamafio de puesta
representa una fraccién menor del esfuerzo parental en estas especies, en comparacion a
las &sbecies precoces (Ricklefs y Starck 1998; Witthow 2002). Esto sugiere que la
seleccién sobre los caracteres asociados al esfuerzo parental de la incubacién es mayor
en las especies precoces que en las altriciales. Sin embargo, antes de aceptar el
argumento anterior, debemos considerar que al aumentar el esfuerzo de incubacién se
reduce la calidad del cuidado parental en etapas posteriores (como la alimentacién de
las crias) y disminuye la condicion de las crias. Por ejemplo, al aumentar el tamafio de

la puesta en Ficedulla albicollis, las hembras no pierden reservas pero crian polluelos



con menor condicion (Cichén 2000). Esto sugiere que el tamafio de la puesta también

incrementa el costo fisioldgico de la incubacion en las especies altriciales.

Efectos de la incubacion en la supervivencia de las crias

Durante el desarrollo, los organismos son capaces de compensar una deficiencia
calorica, a costa de la morfogénesis y el crecimiento de los organos (Metcalfe y
Monaghan 2001). Aunque esta relacién es poco entendida en las aves, si un huevo se
sobrecalienta, sobre-enfria o no tiene una temperatura constante durante el desarrollo
aumentan las malformaciones y se reduce el desempefio de la cria (Decuyperé 1984,
Webb 1987; Deeming y Ferguson 1991; Deeming 2001). Desde un punto de vista
energético, el esfuerzo parental de la incubacion contrarresta los efectos del ambiente en
el embrién que reducen su valor reproductivo (Grant 1982; Turner 1991). Esto parece
ser una restriccion a la endotermia de las aves y se ha propuesto que existe un
compromiso entre la capacidad de los embriones para soportar temperaturas inviables, y
la capacidad de incubacién de los padres (Grant 1982; Webb 1987). Un huevo se
comporta en forma poiquiloterma debido a que el calor generado por el embrién no es
capaz de calentar el huevo que lo contiene, y los padres deben mantener su temperatura
en un intervalo viable (Webb 1987; Deeming y Ferguson 1991). Ademés de escoger el
sitio y la estacién anual que facilita el cuidado del nido y la alimentacion de las crias, en
las aves se han fijado estrategias alternativas que permiten la termorregulacién adecuada
del embrién. Al desplegar las conductas de incubacién, el adulto protege al embrién de
los rayos del sol y regula el flyjo de aire en el nido, como se observa en Sula dactylatra
o en Branta bernicla nigricans (Bartholomew 1966, Eichholz y Sedinger 1999). Los
megapodos utilizan materia en descomposicién que eleva la temperatura por la reaccién
exotérmica de la fermentacién (Frith 1956 en: Morgan et al. 2003), y otras especies
utilizan 4reas muy irrigadas de sangre que facilitan la conduccién de calor entre el padre
y el huevo. Algunas desarrollan parches de incubacién (Lange 1928; Bailey 1952 en:
Morgan er al 2003), y algunas Pelecaniformes utilizan la membrana interdactilar
(Morgan et al. 2003).
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Biologia reproductiva del bobo de patas azules Sula nebouxii

El bobo de patas azules es un ave marina Pelecaniforme que habita en regiones
subtropicales desde el sur de la corriente de California a la regién norte de la corriente
de Peni. Se han ubicado seis regiones de anidacién distribuidas en las islas ocednicas
del Pacifico en México (Fig.1), en los cabos de Ecuador y Pert, y en las Islas Galdpagos
(Nelson 1978).

Sula nebouxii es un ave marina altricial con un largo periodo de inversion
biparental y la puesta modal es de dos huevos, aun que la hembra a veces llega a poner
hasta cuatro huevos (Nelson 1978; Drummond et al. 1986). Ambos padres incuban
durante 41 dias (= 1.81 desv. est.) al primer huevo y 40 dias al segundo (£ 2.5), los
cuales eclosionan en promedio con cuatro dias de diferencia (Drummond et al. 1986).
El volumen de los huevos estd relacionado positivamente con la probabilidad de
eclosién, la masa corporal de la cria a la eclosion y su supervivencia hasta los diez
primeros dias post-eclosién (D’ Alba y Torres en revision). En el bobo de Nazca, Sula
granti, los recursos asignados a la produccion de los huevos parecen depender de los
recursos que obtienen las hembras durante los dias previos a la puesta, ya que las
hembras alimentadas experimentalmente producen puestas mas grandes (Clifford y
Anderson 2001).

S. nebouxii se agrupa filogenéticamente con Sula variegata y S. dactylara, tres
especies donde los adultos no construyen un nido e incuban los huevos en el suelo
(Friesen y Andrews 1997). En S. nebouxii, la supervivencia de los huevos durante la
incubacién puede oscilar entre el 25 y el 90% (Datos del Lab. de Conducta Animal del
Instituto de Ecologia, UNAM). Se ha estimado que los machos y las hembras
comparten equitativamente la incubacién, -“..de un total de 186 observaciones, los
machos estuvieron incubando o atendiendo el 50 por ciento de las ocasiones y las
hembras el 53 por ciento”- (Nelson 1978, p. 526). La divisién equitativa entre la pareja
durante la incubacién se ha documentado también en otros estudios en la colonia de Isla
Isabel (Castillo y Chavez-Pe6n 1983 en: Guerra y Drummond 1995). Nelson (1978)
observé que en las Islas Galapagos los machos realizan turnos de incubacién, con una
duracién promedio de 18hrs (rango 4-75hrs) y las hembras de 2Shrs (9-70hrs). Sin

embargo, a pesar de estos antecedentes aun se desconoce si el costo fisiologico de la
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incubacion en los adultos difiere entre los sexos y si la division del tiempo de la
incubacién entre la pareja tiene alguna relevancia en las probabilidades de abandono y
de eclosién. En otros stlidos de zonas templadas como Morus capensis y M. bassanus,
los adultos anmentan su metabolismo durante la incubacion 2.91 y 4.65 veces la tasa
metabolica en reposo, respectivamente (Birt-Friesen et al. 1989; Adams et al. 1991); lo
que ha sido considerado como parte de la inversion de energia durante la incubacién.

El esfuerzo parental durante la incubacién parece ser una variable importante en el éxito
reproductivo de estas aves. Por ejemplo, en un afio de El Nifio en 1992, se reporté lano
eclosion en la mayoria de los nidos en la colonia que anida en Isla Isabel y un nivel alto
de corticosteroides en la sangre de los adultos reproductivos (Wingfield et al. 1999).
Altas concentraciones de esta hormona en la sangre, generalmente se encueniran en
animales que abandonan el esfuerzo parental en condiciones de estrés nutricional
(Wingfield et al. 1998).

Después de la eclosién, ambos padres alimentan y cuidan a las crias durante 3-4
meses (Guerra y Drummond 1995; Torres y Drummond 1999). Se ha observado una
fuerte agresién y competencia entre las crias por el alimento que traen los padres y que
resulta en la muerte de alguna de las crias, tipicamente la mas joven, cuando el alimento

es escaso (Drummond et al. 1986, Drummond 2001).

S. nebouxii presenta dimorfismo sexual en tamafio, las hembras son 32% mas
pesadas que los machos (Nelson 1978) y aparentemente las hembras adultas son 35%
més eficientes en llevar pescado a la nidada que los machos (Anderson y Ricklefs
1992). El macho contribuye el mismo tiempo que la hembra al cuidado del nido, desde
la eclosién hasta que sus crias alcanzan los 10 primeros dias de edad (Nelson 1978,
Guerra y Drummond 1995). Después de esta fecha, la contribucién en cantidad de
alimento a la nidada que aporta la hembra aumenta progresivamente y supera la
aportacion del macho (Guerra y Drummond 1995). Se ha sugerido que debido a su
menor tamafio (el macho es ~30% mas pequefio que la hembra), el macho es menos
eficaz que la hembra en traer alimento a la nidada (Nelson 1978; Anderson y Ricklefs
1992; Guerray Drummond 1995, Velando y Alonso-Alvarez 2003). En un estudio en el
que se aument6 experimentalmente el tamafto de la nidada y se redujo la capacidad de
vuelo de los adultos, las hembras y no los machos aumentaron el cuidado parental

(Velando y Alonso-Alvarez 2003). En este estudio se sugiere que al alimentar a la
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nidada, la hembra puede incrementar su esfuerzo parental debido a que mantienen
reservas nutricionales, mientras que los machos son incapaces de aumentar su esfuerzo
parental. Asi, en esta especie es probable que un aumento en el costo fisiologico del
esfuerzo parental reduzca relativamente més la condicién fisiologica del macho que la

de la hembra.

g
A
21°52’ N
105°54° O
\
0
A
A
AAQv
A

Oceano Pacilico

Figura 1. Distribucién geografica de los sitios de anidacién de Sula nebouxii en México
(Modificado de Nelson 1978, Fig. 219).
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Objetivos

)] Evaluar si la masa corporal y ¢l porcentaje de hematocrito de machos
y hembras al final de la incubacién estan relacionados con el tamafio
de la puesta, v la proporcién de tiempo que aportaron a la

incubacién®.

i1) Determinar si al aumentar el tamafio de la puesta varfa la aportacion

relativa del macho y la hembra en el tiempo de incubacion.

iii)  Evaluar si la proporcién de tiempo que incuba el macho y la hembra,

se relaciona con la probabilidad de abandono de los nidos.

iv) Evaluar si la proporcién de tiempo que incuba el macho afecta (a) la
temperatura de los huevos durante la incubacién, y (b) si afecta la

probabilidad de eclosion.

? Bn S, nebouxii, machos y hembras se relevan durante la incubacién y la mantienen constante, por lo que
la proporci6n del tiempo que incuba el macho es complementaria de la proporcién del tiempo que incuba
la hembra. La suma de ambas proporciones es 1.



Hipoétesis

i) Incubar es mis costoso para el macho que para la hembra por lo que, al aumentar el
tamafio de la puesta:

1) La condicién de los machos disminuira mas que la de las hembras, (menor masa
corporal y mayor porcentaje de hematocrito) al aumentar la proporcion de
tiempo que cada sexo aport6 a la incubacion.

2) En puestas aumentadas la hembra compensara el aumento de esfuerzo parental:
el macho aportar4 menos tiempo a la incubacion y realizar4 turnos de incubacién
de menor duracién que la hembra.

3) La probabilidad de abandono del nido aumentara cuando el macho incube por
més tiempo que la hembra, o cuando el macho realice tumos de incubacion de
mayor duracién que los de la hembra.

i) El macho es menos eficaz que la hembra para mantener estable la temperatura de
incubacién de los huevos, especialmente en puestas aumentadas:

4) La variacién de la temperatura del huevo aumentard cuando el macho
incremente el tiempo que aporta a la incubacion, y ser4 mayor en las puestas
aumentadas que en las controles.

5) La probabilidad de eclosiéon disminuird cuando el macho incremente el tiempo

aportado a la incubaci6n, y serA menor en las puestas aumentadas que en los
controles.
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Método

El estudio se realizd de Enero a Abril del 2003 durante la temporada de anidacion de S.
nebouxii en el Parque Nacional Isla Isabel, Nayarit, México (21°52° N, 105° 54° O, Fig.
1). Se marcaron en total 102 nidos de dos huevos, fuera del area en que se lleva a cabo
el programa de investigacion a largo plazo sobre la biologia reproductiva del bobo de
patas azules, que realiza el Laboratorio de Conducta Animal del Instituto de Ecologia de
la UNAM.

Area de estudio

Isla Isabel es una isla de origen volcanico del periodo cuaternario, de 983,436 m? de
superficie, y se ha considerado que formé parte del continente como una colina aislada
dentro de la planicie de la costa del Pacifico. La mayor elevacién de pendientes
abruptas alcanza los 85 m de altura y se observan otras elevaciones de altitud media de
40 metros, que en el centro de la isla, rodean a un gran crater central de 290 m de
didmetro promedio. En Isla Isabel no existen corrientes superficiales de agua salvo un
pequeifio escurrimiento en uno de los acantilados, y los unicos depésitos de agua dentro
de la isla, se encuentran en el crater central y en una laguna. Estos depositos contienen
agua salina y alcalina (54% sales y pH 10). Aproximadamente el 70% de la superficie
de la isla esta cubierta por vegetaciéon compuesta por dos especies de arboles, Crataeva
tapia 'y Euphorbia schlechtendalii, mientras que otras porciones de la isla se encuentran
cubiertas por pastizales (Gavifio y Uribe 1978). El clima de la isla es semejante al de la
costa frente a la isla que es calido hiimedo con lluvias en verano, abundantes durante los
meses de junio a septiembre, ¢ influenciado por las aguas frias de la corriente marina del
Pacifico, y los eventos de oscilacion de la temperatura superficial del mar Pacifico, El
Niflo.

El 8 de diciembre de 1980, en el Diario Oficial de la Federacién se declara
Parque Nacional a la Isla Isabel con una superficie de 194 Ha, y se establece que la isla
es un lugar de interés publico para la conservacion y aprovechamiento de sus valores
naturales, para fines recreativos, culturales y de investigacion cientifica. El 7 de junio

del 2000, en el Diario Oficial de la Federacién se incluye a isla Isabel en el Sistema
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Nacional de Areas Naturales Protegidas, debido a que por su biodiversidad y
caracteristicas ecoldgicas son consideradas de especial relevancia en el pais. Isla Isabel
es importante como refugio de aves marinas, las cuales por sus caracteristicas de
historia de vida (tasas de reproduccién bajas, periodos de vida largos, pocos
mecanismos conira depredadores) son vulnerables a factores de perturbacion y
dependen casi exclusivamente de las islas para reproducirse. En la Isla Isabel se han
registrado 92 especies de aves, entre las que destacan nueve especies de aves marinas
que anidan en grandes colonias, siendo éstas el bobo de patas azules (Sula nebouxii), el
bobo café (Sula leucogaster), el bobo de patas rojas (Sula sula), el pelicano café
(Pelecanus occidentalis), la fragata (Fregata magnificens), el ave del tropico o
rabijunco (Phaethon aethereus), la gaviota parda (Larus heermanni), la pericota (Sterna
fuscata) y la golondrina café o golondrina boba (4dnous stolidus) (Gavifio y Uribe 1978).

En esta isla, el bobo patas azules inicia su cortejo durante el inviemo y la puesta
comienza en enero alcanzando mayor intensidad en abril y mayo. La mayor parte de la
poblacién del bobo patas azules (Sula nebouxii) anida bajo los arboles en suelo blando y
despejado, y otra parte de la poblacién lo hace en los pastizales (Gavifio y Uribe 1978).
En los lugares donde la colonia de S. nebouxii es mas densa, el Laboratorio de Conducta
del Instituto de Ecologia de la UNAM ha establecido dos zonas de estudio a largo plazo
donde afio con afio anillan a los individuos para su identificacién y registro de su éxito
reproductivo.  El afio en el que se llevé a cabo el presente estudio (2003) fue
considerado como afio de El Nifio por la National Oceanic and Atmospheric

Administration.
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Disefio experimental

A la fecha de puesta del segundo huevo de nidos de dos huevos, los huevos se marcaron
con un lapiz de grafito de acuerdo al orden de puesta (H1 = huevo 1 y H2 = huevo 2), se
pesaron con una balanza analitica (+ 0.1 gr) y se estim6 su talla midiendo el largo y el
ancho de cada huevo con un vernier (+ 0.1 mm). Los nidos fueron asignados
aleatoriamente al grupo experimental (51 nidos) o al grupo control (51 nidos). En el
grupo experimental se aument$ el tamafio de la puesta a tres huevos, agregando un
huevo de gallina un dia después de la puesta del segundo huevo. Se utiliz6 un huevo de
gallina porque es el molde de donde se obtuvo el huevo de pléstico (ver més adelante) y
su masa (~ 45 gr) se encuenira en el intervalo de variacion natural de un huevo de S.
nebouxii. Aumentamos el tamafio de la puesta dentro del limite méximo de las puestas
naturales (tres huevos, Nelson 1978, Drummond et al. 1986). En el grupo control se
simulé la manipulacién como en el grupo experimental pero se mantuvo el tamafio de
puesta de 2 huevos. La simulacién consistié en medir y marcar los huevos en el nido y
aparentar la colocacién de otro huevo en el nido. Cuando se llegd a perder alguno de
los huevos en el nido, el huevo fue inmediatamente sustituido por un huevo de gallina

para mantener el tamafio de puesta constante durante el experimento.

Todos los nidos en el experimento fueron marcados con una estaca de madera
numerada, y observados cada dos dias para registrar la supervivencia de los huevos, la
eclosion y la supervivencia de las crias hasta el dia 10 post-eclosiéon. De los 102 nidos
marcados (51 control y 51 experimental), solamente 62 nidos (60.8%) sobrevivieron los
primeros 5 dias después de haber sido manipulados. El abandono en la fase inicial del
experimento ocurrié en 22 de 51 nidos confroles y en 18 de 51 nidos experimentales.
Podemos descartar que el abandono de los nidos en esta fase del experimento haya sido
causa de la manipulacién, ya que en el mismo afto se estimé que el 15% de nidos no
manipulados sobrevivieron en la incubacién. En el mismo afio, en los cuadrantes del
estudio a largo plazo del laboratorio de Conducta Animal, de un total de 775 nidos (no
manipulados experimentalmente) se perdieron durante la incubacién 657 (85%) y solo
en 78 nidos emplumé una cria.

En nuestro estudio, de los 62 nidos que sobrevivieron al menos 5 dias después de la
manipulacién, 51 nidos (25 experimentales y 26 controles) fueron observados para
estimar la duracién de los turnos de incubacién, y la proporcién total del tiempo de la
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incubacién aportada por el macho y la hembra. De los 62 nidos iniciales, 11 nidos
fueron descartados de la observacion debido a que se ubicaban en una colonia distinta y
dificultaban las observaciones. Asi, el tamafio de la muestra final en nuestro anlisis es:
51 nidos observados, de los cuales 24 (15 controles y 9 experimentales) fueron
abandonados antes del dia 36 desde la puesta del segundo huevo. En el dia 36 desde la
puesta del segundo huevo se espera que el primer huevo eclosione, por lo que en este
estudio consideramos que este dia corresponde al final de la incubacién del primer
huevo e inicia la fase de alimentacién de la cria. De los 27 nidos que sobrevivieron a
esta fecha (no abandonados) en 7 nidos control y en 7 experimentales eclosioné el

primer huevo.

Registro de la aportacién del macho y la hembra a la incubacion.

Para estimar el tiempo invertido en la incubacién por el macho y la hembra, se registrd
el sexo del padre que estaba incubando cada tres horas durante periodos de 48 hrs. Estas
observaciones se repitieron en cada nido en intervalos de 10 + 0.36 dias en promedio,
cerca de los dfas 4, 14, 24 y 35 después de puesto el huevo 2. Cada nido se observé un
promedio de 2.94 + 0.17 (promedio + e. e., rango 1 — 4) periodos de 48 hrs.

Durante las observaciones de 48 hrs, se registr6 también la temperatura de incubaciéon
de los huevos en intervalos de 10 min usando un huevo artificial de plastico que
contenia agua y un termémetro datalogger (StowAway Tidbit de ONSET). El huevo con
agua tenia una masa de 44 gr y dimensiones de 4.42 x 6.33 cm. Para registrar la
temperatura de incubacién, el huevo artificial de plastico se cambi6 por el huevo 2 en el
grupo control (26 nidos) y por el huevo de gallina en el grupo experimental (25 nidos).
Debido a que el movimiento durante e traslado de un huevo puede reducir su
probabilidad de eclosién, el intercambio del huevo 2 en los nidos control y del huevo de
gallina en los nidos experimentales fue la forma de minimizar el nimero de huevos
perturbados en nuestro experimento. Los huevos 2 del grupo control se colocaron
temporalmente en nidos cercanos y fueron devueltos a su nido al final de la
observacién. Los huevos de gallina de los nidos experimentales fueron guardados a
temperatura ambiente y reinstalados en el nido al final de la observacién. Para
considerar en nuestros andlisis los efectos diumos de la temperatura ambiental, se
registré la temperatura ambiental con dos termometros colocados a 10 cm del suelo

mientras se regisird la temperatura de incubacién. Los termémetros se colocaron
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siempre en el mismo sitio, en la zona limite entre el matorral y la playa. Un termémetro
se ubic6 en la sombra y el otro bajo los rayos del sol, ambos conectados a un datalogger
(£ 0.5 °C; Hobo Set de Onset) que registr6 la temperatura ambiental cada 10 min. La
temperatura ambiental registrada durante las observaciones (n = 37 dias), fue de 25.30
°C £0.027 (rango = 17.09 - 51.02) ala sombray de 26.02 + 0.048 al sol (rango = 15.62
- 55.18).

Los datos de temperatura registrados por los dataloggers fueron recuperados al final de
las observaciones en una computadora utilizando el software Boxcar para Windows

version 3.7.3, de Onset Computer Corporation.

Antes de iniciar el experimento en el campo se hicieron pruebas en el laboratorio
para estimar si la capacidad calorifica del huevo de pléstico con agua era similar a la de
un huevo de gallina (se us6 un huevé de gallina ya que era imposible usar un huevo de
bobo de patas azules antes de llegar al campo). Se le hizo una perforacién a un huevo
de gallina y se introdujo el datalogger manteniendo el contenido del huevo mientras que
el huevo de plastico se llené de agua y se le introdujo otro datalogger. El huevo de
plastico y el de gallina, se mantuvieron a temperatura ambiente durante media hora y
después se colocaron dentro de una incubadora a 35 °C. Después de aproximadamente
media hora en la incubadora, el huevo de plastico y el de gallina se mantuvieron a
temperatura ambiente por 15 minutos aproximadamente y se volvieron a colocar en la
incubadora a 35 °C. Se registr6 la temperatura cada 0.5 segundos hasta obtener 2049
datos de la temperatura del huevo de plastico y otros tantos del huevo de gallina. No se
encontraron diferencias significativas en las temperaturas registradas por el huevo de
plastico y el de gallina (Fspearman = 0.96; P < 0.001; Fig. 2).
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Figura 2. Valores de temperatura registrados por los datalogger
del huevo de plastico con agua y del huevo de gallina.

Medidas de condicién de adultos: masa corporal y hematocrito

Los adultos se capturaron durante la noche usando la técnica de lampareo en el dia 36
desde la puesta del huevo 2. La técnica de lampareo consiste en aproximarse al animal
en la oscuridad y encender la ldmpara a un metro de distancia de él para deslumbrarlo.
El animal queda inmévil al estar deslumbrado, y se le puede capturar facilmente sin
alertar a los animales vecinos, y reduciendo el estrés de la captura.  Asf, a cada adulto
se le midi6 el peso con un dinamémetro ( + 20 gr), el largo del pico y la ulna izquierda
con una cinta métrica de plastico (= 0.1 cm), y el largo del tarso con un Vernier (+ 0.1
mm). Se colect 1 ml de sangre de la vena braquial de cada individuo con una jeringa de
1.2 ml preparada con heparina Litio (monovette de Sarstedt) y una aguja de 0.8 mm de
didmetro de la marca Sarstedt.

Con la sangre colectada se llen6 un tubo capilar con heparina y se sellaron los extremos
con plastilina. Los tubos capilares se mantuvieron en posicion vertical durante 10 horas
a temperatura ambiente durante la noche, y se midi6 el porcentaje de hematocrito con

un hematocritbmetro. El porcentaje de hematocrito es una medida de la cantidad
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relativa de globulos rojos en la sangre. Esta medida refleja el grado de anemia (valores

bajos de hematocrito) o deshidratacion (valores altos de hematocrito) (Ots, er al. 1998).
Andlisis de datos

Se calculé la proporcion del tiempo de la incubacion aportada por el macho como la
frecuencia acumulada en que se encontré al macho incubando en el nido, dividida entre
el niumero total de observaciones realizadas en los periodos de registro de 48 hrs. Esta
medida es complementaria de la proporcidén de tiempo de la incubacién de la hembra,
por lo que solo se analiz6 la proporcidn de tiempo que incub6 el macho. En los andlisis
que incluyeron los nidos abandonados (ver mas adelante), la proporcion de tiempo que
incubé el macho es la calculada en el ultimo registro de 48 hrs. En los anélisis donde se
incluyen exclusivamente a los nidos no abandonados, la proporcién de tiempo que
incub6 el macho es el promedio calculado, de todas las observaciones de 48 hrs.

La duracién promedio de los turnos de incubacién se calculé por separado para
el macho y la hembra. La duracién de un turno se estimé como el numero de veces
consecutivas en las que se registré al mismo incubador (macho o hembra) dentro de las
observaciones de 48 hrs, multiplicada por tres hrs (que es el tiempo transcurrido entre
un registro y otro). Para los anilisis se utilizo el promedio de la duracién de los turnos
completos para cada individuo, es decir aquellos en que se observé el relevo inicial y
final, asi como aquellos turnos incompletos (no se observd el inicio y el final) de mayor
duracién que la duraciéon maxima de los tumos completos. Esto tltimo se hizo para
reducir la posibilidad de subestimar la duracién maxima de los turnos de incubacion.

Antes de realizar los analisis paramétricos se realizaron pruebas de Kolgomorov-
Smimov sobre las variables de respuesta para estimar la normalidad en la distribucién
de los datos. La proporcién del tiempo de incubaciéon del macho y el porcentaje de
hematocrito fueron transformados al arcosenoVx, cuando se usaron como variable de
respuesta (Sokal y Rohlf 1995). Cuando la variable de respuesta no tenfa una
distribucién normal, se utilizaron prueban no paramétricas. En todos los resultados se
reporta el promedio + error estandar y se utilizé un valor de significancia estadistica de
P <0.05. Los anlisis estadisticos se realizaron con el software SPSS versién 10, y con
Statistica versién 6.0.

Para analizar el costo fisiolégico (masa corporal (gr) y el porcentaje de
hematocrito al final del periodo de incubacién) se utilizaron Modelos Lineales
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Generales Multivariados (MANCOVA). En estos anélisis, la variable de respuesta fue
la matriz de las variables [masa de la hembra, masa del macho] o [hematocrito de la
hembra, hematocrito del macho]. A la masa de la hembra se le sumd la masa de la
puesta al inicio de la incubacién, para eliminar la perdida en la masa de la hembra
debido a la inversion en la puesta Los datos en la matriz de respuesta estaban
ordenados de forma que cada renglén en la matriz, representaba la condicién del macho
y la hembra del mismo nido. El MANCOVA evalua diferencias en la covariacion de
cada componente (vector) de la matriz de respuesta y el modelo ajustado (variables
independientes), permitiendo determinar por separado el ajuste para los machos y para
las hembras (Hair e al. 1999). Como variables independientes en los anélisis de masa
corporal y hematocrito, se incluy6 al tratamiento como factor (control o experimental) y
la proporcion total de tiempo de incubaciéon del macho como variable continua.
Idealmente en este anélisis se debe incluir un indice de talla (como el tamafio de la ulna)
como variable independiente. Sin embargo, esto no es posible en el MANCOVA
debido a que, en el mejor de los casos, se terminarian contrastando hipétesis como el
efecto de la ulna de la hembra en el peso del macho. Antes de realizar el MANCOVA,
se observé que la proporcion del tiempo de la incubacién del macho no se relacioné
significativamente con el tamafio de la ulna del macho (F},20=0.77, P=0.39,R=0.19)
ni con el tamafio de la ulna de la hembra (£7, 20 = 0.14, P =0.70, R = 0.08).

Para comparar la proporcion de tiempo que incubé el macho y la duracion de los
turnos de incubacion en nidos controles y experimentales se utilizaron pruebas de .
Para evaluar si los turnos que realizé el macho eran mayores que los de la hembra en las
puestas aumentadas que en los controles, se calculé la diferencia estandarizada de la
duracién (hrs) de los turnos del macho y la hembra: (Shrs — Q@hrs) / (Shrs + Qhrs). Esta
variable tiene valores positivos si el macho realizé tumos de mayor duracién que la
hembra y negativos si el caso es inverso. Para el analisis la diferencia estandarizada de

la duracién de los tumos se transformé al arcosenovx (Sokal y Rohlf 1995).

La probabilidad de abandono se analiz6 utilizando dos modelos lineales
generalizados con distribucién binomial de los errores (Crawley 1993). La variable de
respuesta en ambos anélisis fue el abandono del nido (0,1). Un nido se considerod
Abandonado si no sobrevivié al menos 36 dias de incubacién desde la puesta del
segundo huevo y como No Abandonado si sobrevivid hasta el dfa 36 de la incubacion
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(ver texto anterior en Disefio experimental). En los nidos abandonados la pérdida de la
puesta puede haber ocurrido por abandono de los padres o por depredaciéon. En un
analisis se incluyeron como variables independientes: al tratamiento y la proporcién de
tiempo de incubacidén del macho, y se probé el efecto cuadratico de la proporcion del
tiempo que incubd el macho. En el otro analisis se incluyeron el tratamiento y la
diferencia estandarizada de la duracién de los tumos de incubacion del macho y la
hembra, probando el efecto cuadratico. Los datos analizados son los del ultimo registro
de 48 hrs, y reflejan el patrén conductual de incubacion previo al abandono o a la
observaciéon cercana al dia 36 de la incubacion de los nidos no abandonados. La
proporcién de tiempo de incubacién del macho, en los nidos no abandonados, no se
relacioné linealmente con el dia de incubacion (£ = 0.487, P = 0.487, potencia =
0.106). Tampoco se encontraron diferencias significativas entre los dias de incubacién
y la duracion de los turnos de incubacion del macho (Kruskal Wallis: Chi®= 3.72, gl=
3, P=0.29)y de la hembra (Kruskal Wallis: Chi*= 3.89, g.1.=3, P =0.27).

De los datos de temperatura del huevo artificial datalogger se calculé el
coeficiente de variacién de la temperatura de incubacién (C.V.ix) como la desviacion
estandar / media. Se utiliz6 un Modelo Lineal General para evaluar las diferencias en
C.V.inc entre los nidos control y experimental. En el analisis se incluyé a las variables
independientes: tratamiento (niimero de huevos) y proporcién total del tiempo de la

incubacién aportada por el macho.

El éxito de eclosion de los nidos no abandonados se analiz6 con un modelo
lineal generalizado asumiendo una distribucién binomial del error (Crawley 1993). En
este analisis las variables independientes fueron: tratamiento, proporcién de tiempo de
incubacién del macho, masa del huevo 1 y C.V.iie. En este anélisis, se prob6 el efecto
cuadratico de la masa de huevo y de la proporcion del tiempo que incubé el macho.
Debido a que en los nidos experimentales el segundo huevo de la puesta se manipuld
durante las observaciones de 48 hrs (Ver disefio experimental), el éxito de eclosién se

refiere exclusivamente al huevo 1 de los nidos controles y experimentales.
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Resultados

Masa corporal de los padres al final de la incubacion

La masa corporal (gr) promedio de los machos fue de 1321 gr + 37.6 en los nidos
controles (n = 10) y de 1313.3 gr + 39.6 en los nidos experimentales (» = 12), mientras
que la masa corporal de las hembras fue de 1737gr £ 55.1 (n = 10) en los nidos
controles y 1738.3 gr + 42.6 (n = 12) en los experimentales. Al final de la incubacién,
la masa corporal de los machos y las hembras no fue diferente entre los nidos controles
y experimentales (Tabla 1a). La masa corporal de los machos de los machos pero no la
de la hembras, se relaciond negativamente con la proporcion del tiempo de incubacion
del macho (Tabla 1b, Fig. 3b), que es una medida complementaria de la proporcion de

tiempo que incub6 la hembra.

Hematocrito de los padres al final de la incubacion

El porcentaje de hematocrito de los machos al final de la incubacién en los nidos
controles fue del 74 % + 0.01 (n = 9) y en los eXpen'mentaJes del 71 % + 0.02 (n = 12),
mientras que la proporcién de hematocrito promedio de las hembras en los nidos
controles fue del 77 % + 0.02 (» = 10) y en los nidos experimentales del 72 % * 0.02 (n
= 12). El porcentaje de hematocrito de machos o hembras no difiri6 significativamente
entre los nidos controles y los experimentales, y tampoco se relacion6 con la proporcion

de tiempo de incubacién aportada por el macho (Tabla 2).

El hematocrito se relacion6 negativamente con la masa corporal de las hembras
(R=-0.43, F; 3=4.56, P = 0.045, Fig. 4), pero no ocurmi6 asi en los machos (F; ;3=
0.213, P = 0.65, potencia =0.72).



Tabla 1. Comparacién de la masa corporal (gr) al final de la incubacién de las hembras
y los machos en nidos controles (puesta de 2 huevos) y experimentales (puesta de 3
huevos), y la relacion con la proporcion total del tiempo que incub6 el macho. Modelo
Lineal General Multivariado (MANCOVA, n = 22).

a) Resultado general de MANCOVA

Variables independientes Wilks Fy,7 P potencia
Tratamiento (tamafio de la puesta) 08 136 028 0.25
Proporcién del tiempo total que incubé
el macho 0.64 479 0.02
Tratamiento *

Proporcion del tiempo total que incubéel 0.86 134 028 0.25

macho

b) Prueba de efectos considerando las dos categorias de la variable dependiente

(Hembra o Macho).
Variable independiente Variable F 18 P Potencia
Dependiente

Tratamiento (tamafio de la Hembra 027 0.61 0.07
puesta)

Macho 2.63 0.12 033
Proporcion del tiempo total Hembra 0.29 0.59 0.08
que incubd el macho

Macho 9.89 0.006
Tratamiento * Hembra 0.27 0.60 0.07
Proporcion del tiempo total
gue incub6 el macho Macho 2.59 0.12 0.33
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Figura 3. (a) Masa corporal de machos en relacién a la proporcién del tiempo
de incubacién del macho. (b) Masa corporal de la hembra al final de la
incubacién en relacion a la proporcién del tiempo de incubacién del macho. O
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Tabla 2. Comparacién del hematocrito (%) al final de la incubacién de hembras y
machos en nidos controles (puesta de 2) y experimentales (puesta de 3), en relacién a la
proporcion total del tiempo que incub6 el macho. Modelo Lineal General Multivariado
(MANCOVA, n = 21); para el analisis el porcentaje de hematocrito fue transformado
como el arcosenovx.

a) Resultado general de MANCOVA

Variable independiente Wilks  F 16 P potencia
Tratamiento (tamafio de la puesta) 0.95 039 0.68 0.10
Proporcién del tiempo total que
incub6 el macho 0.98 0.15 086 0.07
Tratamiento *

Proporcién del tiempo total que 097 0.19 082 0.7

incub6 el macho

b) Prueba de efectos considerando las categorias de la variable dependiente (Hembra o
Macho).

Variable independiente Variable Fi 17 P potencia
Dependiente

Tratamiento (tamafio de la Hembra 0.73 0.40 0.12
puesta)

Macho 0.161 0.69 0.06
Proporcion del tiempo total Hembra 0.29 0.59 0.08
que incubd el macho

Macho 0.04 0.82 0.05
Tratamiento * Hembra 0.38 0.54 0.09
Proporcion del tiempo total
que incubé el macho Macho 0.04 0.83 0.05
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Tamafio de la puesta, proporcion del tiempo que incubd el macho y
duracion de los turnos de incubacién.

En los nidos no abandonados, la proporcién de tiempo total que incub6 el macho no fue
diferente enfre puestas controles y experimentales (fs = -0.658, P = 0.516).
Globalmente, los machos aportaron el 54.1 % + 0.0243 del tiempo de incubacién (rango
26.4 -76.1 %, n = 27). Enlos nidos controles la aportacién del macho fue del 52.1 % +
4.28 (rango 26.4 - 69.1; n = 16), mientras que en los nidos experimentales el macho
aport6 el 55.4 % £ 2.94 del tiempo de la incubacion (rango 33.82 - 76.10 %,; n = 25).
En los nidos no abandonados los turnos de incubacién del macho duraron 14.44 hrs +
4.59 y los de la hembra 12.06 hrs + 3.09. La diferencia estandarizada entre los tumos
de incubacién del macho y la hembra no fue diferente entre los nidos control y los
experimentales (125 = -0.462, P = 0.64). Sin embargo, la diferencia estandarizada en la
duracién de los turnos de incubacién del macho y la hembra se relaciond positivamente
con la proporcién del tiempo de incubacién aportada por el macho (R = 0.91, Fis=
122.00, P <0.005; Fig. 5).

Probabilidad de abandono y la proporcion del tiempo que incubé el macho

en la ultima observacién

No se detectaron diferencias en la probabilidad de abandono de nidos controles y
experimentales (X*= 0.26, P = 0.61, g. 1. = 1, n = 51). La proporcién de tiempo que
incubé el macho durante la dltima observacion fue de 5 1.4%+18.54 (rango 11.1- 88.8
%; n = 51), y mostré una relacién cuadrética significativa con la probabilidad de
abandono (efecto lineal: X? = 7.4, P = 0.007; efecto cuadratico: X> = 5.6, P =0.01; R® =
0.13, g. 1. = 48, P = 0.01; Fig. 6). Esto significa que la probabilidad de abandono
aumenta cuando la proporcion del tiempo que incuba el macho es mayor o menor a la de
la hembra. Sin embargo, cuando la proporcién del tiempo que incub6 el macho fue del
64 %, aportando 14 % mas tiempo que la hembra, la probabilidad de abandono fue la

minima estimada en nuestro modelo (Fig. 6).
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Figura 6. Probabilidad de abandono antes del dia 36 desde la puesta del
huevo dos con relacién a la proporcion del tiempo que incubé el macho en la
ultima observacion realizada. Se muestran los datos (O = controles, A =
experimentales) y la curva estimada del Modelo Lineal Generalizado (P(y) =
exp (7.37 +-26.9x + 21.72 xz))/ [1+exp (7.37 +-26.9 x +21.72 xz)]).

Probabilidad de abandono y la duracién de los turnos de incubacion

La probabilidad de abandono de los nidos controles no fue diferente a la de los nidos
experimentales (X° = 2.73, P = 0.09, n = 51). La probabilidad de abandono no se
relacioné con la diferencia estandariza de la duracion de los turnos de incubacion (X* =
2.98, P = 0.08, efecto cuadrético, X? = 2.98, P = 0.08, n = 51), y la correlacién no fue
diferente entre los nidos controles y experimentales (interaccion, X° =123, P =026, n
=51).
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Variacion de la temperatura de incubacion y probabilidad de eclosién

En los nidos no abandonados, los adultos mantuvieron a lo largo del periodo de
incubaciéon una temperatura promedio de incubacion de 35.74 °C + 0.10, con un
coeficiente de variaciéon (C.V.in) promedio de 0.03 + 0.001 (» = 27 nidos). En los
nidos no abandonados, el C.V.i, no fue diferente entre los nidos controles (0.02 *
0.003) y experimentales (0.03 £ 0.002; Fj» =1.37, P =0.25, potencia = 0.20), y no se
relacioné con la proporcion de tiempo que incubd el macho (Fiz; = 0.25, P = 0.61,
potencia = 0.07; interaccién: Fy » = 0.82, P = 0.37, potencia = 0.14).

La probabilidad de eclosion del huevo 1 fue 31 % mayor en los nidos controles
(7 de 11 crias eclosionaron) que en los nidos experimentales (7 de 16 crias
eclosionaron), sin embargo esta diferencia no alcanzo la significancia (Tabla 3). No se
detecté ninguna relacién entre la probabilidad de eclosion y la proporcion del tiempo
que incub6 el macho, o el coeficiente de variaciéon de la temperatura de incubacidn
(Tabla 3). En cambio, la masa promedio de los huevos fue de 57.81 gr, vari6 hasta en
un 35 %, y la probabilidad de eclosién se relacion6 cuadraticamente con la masa del
huevo (R*= 0.56, g.l. =20, P <0.0001; Fig. 7). Es decir que en nuestra muestra existe
intervalo de valores de masa de huevo, fuera del cual la probabilidad de eclosién

disminuyé (Fig. 7).
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Tabla 3. Probabilidad de eclosion del huevo 1 en nidos controles (n =11) y
experimentales (# = 16) y su relacién con la masa del huevo, la proporcion
del tiempo que incubé el macho y el coeficiente de variaciéon de la
temperatura de incubacién (C.V. inc). Modelo Lineal Generalizado (n = 11).
La interaccién Proporcién del tiempo que incub6 el macho * Tratamiento, se
eliminé del modelo al no ser significativa P > 0.05.

Variables Independientes x? P
Tratamiento 0.49 0.82
Proporcién de tiempo que incub6 el macho (efecto 1.01 0.31
lineal)
Proporcion de tiempo que incubé el macho (efecto 0.84 0.35
cuadratico)
Masa del huevo (efecto lineal) 15.61 <0.001
Masa del huevo (efecto cuadratico) 16.17 <0.001
C.V.inc 3.02 0.08
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Figura 7. Probabilidad de eclosidn del huevo 1 con relacién a la masa del huevo 1. Se muestran
los datos (O = controles, A = experimentales) y la curva estimada del Modelo Lineal
Generalizado (P(y) = exp (476.22 + 17.13 x + 0.15 x°) / [1 + exp (476.22 + 17.13 x + 0.15
9))}
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Discusién

Como un patron general, se ha planteado que el tamafio de puesta 6ptimo puede estar
determinado por el nimero de huevos que los padres pueden incubar, ya que el tamafio
de la puesta incrementa el esfuerzo parental y reduce el éxito de eclosién (Thompson et
al. 1998). Sin embargo, en nuestro experimento entre las puestas control (2 huevos) y
experimentales (3 huevos), no detectamos diferencias en los indices de condicién
fisiologica de los padres (i.e. la masa corporal y porcentaje de hematocrito de los
padres), en la probabilidad de abandono, en el éxito de la eclosion del huevo 1, en la
temperatura de incubacién ni en el Coeficiente de Variacién de la temperatura de
incubacion (C.V.ine). Esto sugiere que en Sula nebouxii, el tamafio de la puesta modal
de 2 huevos, responde probablemente a otras variantes como el nimero de crias que se
pueden desarrollar al emplumado (Lack 1947; Nelson 1964). En Sula capensis, que se
distribuye en zonas templadas, se ha documentado que al aumentar experimentalmente
el tamafio de la puesta de uno a dos huevos, en el 54% de los nidos solo eclosion6 un
huevo y en 24% de los nidos eclosionaron los dos (Jarvis 1974). Jarvis, propone que en
ese afio, los adultos fallaron en la incubacién debido a la escasez de matenal para el
nido, ya que en otro afio, al realizar el mismo experimento, eclosionaron ambos huevos
en el 66% de los nidos. Asi al parecer, la capacidad de incubacién de los adultos de S.
capensis varia con las condiciones anuales. De igual forma, debido a que S. nebouxii
habita regiones subtropicales, es probable que el reto de incubar un huevo extra (de 2 a
3 huevos) no represente un costo significativo para la condicién fisiolégica de los
individuos, como en S. capensis y como se ha planteado para otras especies (Stoleson y
Beissinger 1999). Sin embargo, aunque el tamafio de puesta no parece afectar la
condicién de los adultos, la incubacién en si parece ser una actividad costosa, al menos
para los machos. Asi, de acuerdo con nuestra prediccién, el tiempo en la incubacién
correlaciona negativamente con la masa corporal de los machos, pero no con la masa
corporal de las hembras; este resultado sugiere la existencia de un compromiso entre la
masa corporal y el tiempo aportado a la incubacién, que parece ser mayor para los
machos que para las hembras. En otros sulidos se ha documentado que la tasa
metabdlica aumenta durante la incubacion hasta 4.65 y 2.91 veces la tasa metabolica de
individuos en reposo, en Morus bassanus (Birt-Friesen et al. 1989) y Morus capensis

(Adams et al. 1991), respectivamente. Esto indica que la incubacién por si misma
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demanda energia al adulto, pero no reduce su capacidad de incubar una puesta

aumentada, dentro del limite maximo de variacion natural,

Dado que nuestro anlisis solo contempla el peso al final de la incubacién, una
explicacion alternativa es que los machos tengan diferentes estrategias de incubacion
segun su masa corporal. Es decir que los machos més ligeros incuben durante mas
tiempo. Sin embargo, en estudios previos con esta especie se ha documentado que la
masa corporal de los adultos parece regular el esfuerzo parental. En un estudio previo
en esta especie, se encontré6 que cuando se reduce experimentalmente la nidada,
disminuyendo los requerimientos energéticos, los machos aumentan su masa corporal
(Velando y Alonso-Alvarez 2003). Nuestros datos son congruentes con este estudio y
sugieren que la masa corporal de los machos estd comprometida con el esfuerzo
parental de la incubacién, aunque este resultado podria ser corroborado con un futuro

estudio del cambio en la masa corporal de los adultos durante la incubacién.

Es interesante que los valores de hematocrito en este estudio sean altos
comparados con los registrados para la temporada reproductiva del 2002, donde se
observaron valores promedio de hematocrito durante la incubacién de 59.33 + 1.43 %
en las hembras y 58.88 + 1.44 % en machos (Espinosa 2004). Esto refleja que en
general, en el aflo de este estudio los animales se encontraban relativamente
deshidratados. Sin embargo, el porcentaje de hematocrito del macho y de la hembra, no
se relacioné con el tiempo aportado a la incubacién. Lo anterior sugiere que la masa
corporal y el porcentaje de hematocrito reflegjan distintos aspectos de la condicién
fisiologica. Debido a que la sangre mantiene el equilibrio homeostatico, es un tejido
que se equilibra rapidamente, y el porcentaje de hematocrito puede reflejar estados de
anemia o deshidratacién probablemente de menor duracién que los cambios en la masa
corporal (Cherel y LeMaho 1988). Asi, es probable que la velocidad a la que cambia el
hematocrito sea mayor que a la que cambia la masa corporal aumentando la variaciéon en
nuestros resultados. En las hembras y no en los machos, la masa corporal se
correlacioné negativamente con el porcentaje de hematocrito. En las hembras, la
capacidad de mantener la hidratacién de los tejidos puede estar asociada a la inversién
de agua al producir un huevo. El agua compone el 83.6% de la masa de un huevo de
Sula sula (Causey 2002); y utilizando este porcentaje, las hembras en nuestro estudio
invirtieron en promedio alrededor de 100 gr de agua en una puesta de dos huevos.
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Por todo lo anterior, deducimos que los machos parecen comprometer sus
reservas corporales al incubar, independientemente de la hidratacion de sus tejidos. En
cambio, las hembras parecen no comprometer sus reservas al incubar pero tienen un
compromiso marcado entre su masa corporal y su hidratacién. Este resultado sugiere
fuertemente que el costo fisiolégico de la incubacion es sexualmente asimétrico. En
esta especie, parecen haber evolucionado machos poco eficientes para realizar esfuerzo
parental y hembras con mayor capacidad de sobrellevar el esfuerzo parental (Guerra y
Drummond 1995; Anderson y Ricklefs 1992; Velando y Alonso-Alvarez 2003). Las
hembras son 25% mas pesadas que los machos, y como en otros sulidos, la hembra
obtiene y guarda mas pescado que el macho en cada viaje, por lo que es capaz de
aportar mas alimento a la nidada (Anderson y Ricklefs 1992; Guerra y Drummond
1995; Lewis et al. 2001; Velando y Alonso-Alvarez 2003). Es probable, que a
diferencia de las hembras, el tiempo que le queda al macho para forrajear después de
incubar no le permite obtener el alimento suficiente para cubrir su demanda energética y
por ello compromete su masa corporal al cuidar el nido. Lo anterior no significa que las
hembras no sufran costos en su condicion fisiolégica al incubar, sino que probablemente
son capaces de compensar los requerimientos de la incubacion al ser més eficientes que
los machos. Dado que la incubacion aumenta la tasa metabdlica, aunque las hembras
puedan hacer frente a este incremento, es posible que machos y hembras sufran otros
costos derivados de la actividad metabolica o del mantenimiento somatico no medidos

en este estudio.

Divisién de la incubacion entre la pareja

De acuerdo con estudios previos (Nelson 1978; Guerra y Drummond 1995), los machos
y las hembras, en promedio, se dividen equitativamente el tiempo de la incubacion (los
machos incubaron el 51% del tiempo), aunque la variacién entre nidos fue considerable
(rango 11 — 88 %). Es probable que parte de esta variacion sea debida a un sesgo
metodolégico. Si las aves realizaron turnos de mayor duracién a 24 hrs, el registro de
frecuencia durante 48 hrs en intervalos de tres horas puede reflejar asimetria si las aves
se dividen simétricamente la incubacion pero en turnos de mayor duracién a 24 hrs. Es
decir, que la resoluciéon de nuestras observaciones permite evaluar estas diferencias

cuando los turnos no sean mayores a 24 hrs. Sin embargo, al considerar a los nidos no
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abandonados, de los que se tienen mas registros, el rango de variacién sigue siendo
considerable (26.4 - 76.1 %). Biolégicamente, un rango de variacién de tal magnitud, es
esperable, ya que la division del esfuerzo parental depende de la reproduccién futura de
los individuos, la cual puede ser muy variable a lo largo de la vida de un individuo
(Szekeley et al. 1996). Asi, es probable que la variacién observada refleje el espectro
de edad y condicién reproductiva que podemos encontrar en la colonia y que se ve

reflejado en nuestra muestra.

Globalmente, la proporcion del tiempo que machos y hembras aportaron a la
incubacién se correlaciond positivamente con la duracién de los tumos de incubacion.
Esto significa que al aportar tiempo a la incubacion se incrementa la diferencia de los
turnos de incubacién que realizan el macho y lahembra. Es decir, que cuando un adulto
aporta mas tiempo incubando que su pareja realiza también turnos de mayor duracién
que su pareja. Esta relacién puede aumentar el costo de invertir méas tiempo incubando

que la pareja, pues implica el realizar turnos mas prolongados al cuidado del nido.

Tanto la proporcién del tiempo de la incubacién del macho como la diferencia
estandarizada de los turmos no fue diferente entre los nidos controles y experimentales.
De forma congruente con los resultados de masa corporal y el hematocrito, el reto de
agregar un huevo a la puesta, no parece aumentar los costos para el macho y producir
sesgos en la divisién del esfuerzo parental. Sin embargo una explicacién congruente
con la teorfa, es que la division simétrica del tiempo de incubacion (50 %) es el
equilibrio estable que resulta de la negociacion entre el macho y la hembra (Maynard
Smith 1977, Jones et al. 2002). La probabilidad de abandono mostré una relacion
cuadratica con el tiempo que aport6 el macho en la incubacién. Este resultado, muestra
que aumentar el tiempo de incubacidn repercute sobre la decisién de cuidar el nido tanto
de machos como de hembras. Es decir que la incubacién parece costosa para ambos
padres y es posible que la hembra sufra costos al incubar que no fueron medidos en este
estudio.

Un dato interesante es que la probabilidad de abandono fue menor cuando el
macho incub6 el 64 % del tiempo, y no necesariamente en el promedio observado (51
%). Este resultado contradice la idea que al incubar los machos comprometen su masa

corporal més que las hembras, pues se esperaria que la probabilidad de abandono fuese
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minima cuando la hembra incube por mas tiempo que el macho. Sin embargo, de
acuerdo con otros estudios, es probable que las hembras no puedan comprometer mas
tiempo en la incubacidn, porque deben recuperarse fisiologicamente de su inversién
inicial, al ser ella la que produce los huevos (Houston ef al. 1983; Alonso-Alvarez et al.
2002b). Se ha planteado que el costo de producir huevos puede reducir la capacidad de
las hembras de realizar cuidado parental en etapas posteriores de la reproduccién
(Monaghan et al. 1998, Reid ef al. 2000). De tal forma, que la estrategia de la hembra
de no aportar mas tiempo que el macho a la incubacién le puede permitir recuperarse
durante la incubacion y posteriormente aportar mas alimento a la nidada, que el macho
(Drummond y Guerra 1995; Velando y Alonso-Alvarez 2002). El escenario anterior,
también aumenta el éxito reproductivo del macho, pues aumenta la capacidad de la
hembra para alimentar a las crias y la probabilidad de supervivencia de sus crias.

En este sentido, la division equitativa entre el tiempo aportado por el macho y la hembra
a la incubacioén parece resultar de la negociacién de la pareja, y al parecer el macho no
aporta el tiempo que maximiza el éxito del nido (64 %). Dado que la alimentacién de
las crias es una parte considerable del esfuerzo parental, es también probable que al
reducir el macho su aportacién de tiempo a la incubacién le permita realizar la inversion

posterior al alimentar a las crias.

Por otro lado, al ser esta una especie de larga vida, donde los adultos tienen
alguna expectativa de reproducirse en el futuro, abandonar el nido durante la incubacion
cuando las condiciones de alimento no son favorables puede ser una estrategia que les
permita a los adultos reducir el costo de alimentar crias con pocas expectativas de
supervivencia. Esto coincide con los estudios donde se muestra una relacién entre el
fracaso de la incubacion vy altas concentraciones de corticosteroides en la sangre de los
adultos (Wingfield e al. 1999). De ser este el caso, para un futuro estudio se predice
que el abandono del nido durante la incubacién, deberfa aumentar el éxito de la

reproduccién de los adultos en el afio siguiente.

Temperatura de incubacién

En este estudio exploramos si los costos del esfuerzo de la incubacién y la division del
tiempo de incubacién entre la pareja (aportacién del macho en la incubacién) modifica

la efectividad de la incubacién. Un cuidado parental deficiente durante la incubacién
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puede reducir la probabilidad de eclosién, alterando el desarrollo embrionario,
produciendo malformaciones o reduciendo funciones no vitales como el crecimiento
(Webb 1987; Metcalfe y Monaghan 2001). Los resultados de este estudio muestran que
los machos y las hembras, parecen ser igualmente eficientes en termorregular una
puesta de dos huevos o una puesta de tres huevos, y mantener la temperatura de
incubacién constante. Como se ha mencionado, este resultado sugiere que el tamafio de
la puesta no parece ser un factor determinante en el éxito de la eclosion en esta especie a
diferencia de lo que se ha documentado para otra especie de sulido de zonas templadas
(Jarvis 1974) y otras especies de aves (Thompson ez al. 1998). De hecho, la proporcién
de tiempo que incubd el macho no modificé significativamente la variacion en la
temperatura de la incubacién y tampoco se relacion6 con la probabilidad de eclosion del
huevo 1. Asi, a pesar de que el macho y la hembra sufren costos al incubar esto no
parece reducir la calidad del cuidado del nido, como se ha sugerido (Thompson ef al.
1998); aunque seria interesante evaluar otros efectos como el crecimiento de los pollos
en etapas post-eclosion. Probablemente en esta especie, el nido es abandonado antes
que la calidad de la incubacion se reduzca (cuando la divisién del tiempo de la

incubacion sea asimétrica), y no pudimos ver ese efecto.

Un dato interesante en este estudio es que la probabilidad de eclosion tiene una
relacidén cuadratica con la masa del huevo, es decir que la inversiéon de la hembra en un
huevo grande puede resultar en el detrimento de su reproduccion actual. Asi, el asumir
que al aumentar el tamafio de un huevo la hembra tiene mas expectativas en su
reproduccién actual, podria ser erréneo cuando la masa del huevo excede el valor
optimo. La masa del huevo modal en nuestra muestra fue de 55 gr, dentro del intervalo
de valores donde la probabilidad de eclosion es maxima.

Es probable que probabilidad de eclosién decrezca ya que la incubacion del huevo varie
en funcién a la masa del huevo, sin embargo en nuestros analisis no encontramos que
esta interaccién fuese significativa. Otra fuente de variacién que podria explorarse es la
relacién entre el volumen de un huevo y su masa, que afecta la superficie expuesta y

que permite el intercambio de gases en el huevo.

En nuestro estudio, 62 de 102 nidos marcados sobrevivieron los primeros 5 dias
después de la puesta, y 24 nidos de 51 fueron abandonados durante la incubacién,

cuando la division del tiempo de incubacién entre el macho y la hembra no fue

NO SALLE 5

Y YAANTYL 'Y A
IPLY. 4 . |



equitativa y ligeramente (64%) sesgada hacia el macho. Es probable que el éxito de
forrajeo y el compromiso de las reservas corporales de ios adultos durante la incubacion
sean factores determinantes en el abandono de un nido, y permita a los padres abortar un
evento reproductivo, antes de realizar el esfuerzo de alimentar a las crias. En un afio de
El Nifio, como en este estudio, es posible que los animales enfrenten periodos de
escasez de alimento, y se ha planteado que las poblaciones de aves marinas pueden
amortiguar estos eventos oscilatorios, debido a que tienen larga vida, varios eventos
reproductivos, y pueden sacrificar su reproduccion actual a cambio de la oportunidad de
sobrevivir y reproducirse en el futuro (Pfister 1998; Beadell er al. 2003; Doherty et al.
2004).



Conclusiones

En el bobo de patas azules el esfuerzo parental de la incubacién no parece incrementarse
con el tamafio de la puesta (de dos a tres huevos). Sin embargo, aportar tiempo a la
incubacién parece representar costos sexualmente asimétricos, donde el macho parece
comprometer su masa corporal mas que la hembra. A pesar de esta diferencia, el macho
y la hembra se dividen el tiempo de la incubacién de forma simétrica (cercana a 50%).
Sin embargo cuando el macho aporta 14% mas que la hembra la probabilidad de
abandono es minima. Es probable que el macho debe aportar mas tiempo a la
incubacién porque la hembra debe recuperarse de la inversion de producir un huevo,
pero que la negociacién del esfuerzo parental entre la pareja resulta en la division
simétrica del tiempo de la incubacion.

Ambos padres parecen igualmente eficientes al mantener estable la temperatura del
huevo, y la divisién del esfuerzo parental no parece reducir la probabilidad de eclosion.
Sin embargo, parece existir un intervalo de valores de la masa del huevo en el que la
probabilidad de eclosién es maxima Lo que sugiere fuertemente que en algunas
condiciones no definidas en este estudio, cuando la hembra invierte en un huevo de

mayor masa puede estar reduciendo, y no aumentando, su probabilidad de eclosion.
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