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RESUMEN 

En el bobo de patas azules (Sula nebouxiil. un ave con 

eclosión asincrónica y que reduce facultativamente su nidada. 

se pusieron a prueba dos h1potesis que explican la función del 

intervalo de eclosión en aves y una sobre el intervalo de 

eclosión óptimo entre crias. (1) La Hipótesis de la 

Reducción de la Nidada (Lack 1947. 1954. 1966) propone que la 

asincronia en la eclos16n promueve una jerarquía de acceso a 

los recursos paternos. permitiendo la rdpida el1m1nación de la 

cria menor cuando los recursos son escasos. (2) La Hipótesis 

de la Reducción de la Rivalidad Entre Hermanos CHahn 1981) 

indica que las asimetrias competitivas entre crías. resultantes 

de la asincronia. disminuyen los gastos de la competencid por 

acceso a los recursos paternos. promoviendo que éstos se asignen 

preferentemente al crecimiento y sobrevivencia de las crias. 

Ambas hipótesis predicen mayor producción de crias en nidadds 

asincrónicas con respecto a las sincrónicas. pero de acuerdo a 

cada hipótesis se predicen diferencias en éxito reproductivo, 

crecimiento de las crias y conducta alimenticia y agresiva. 

Mediante intercambio de crias recién nacidas entre nidos de dos 

crias. se generaron nidadas sincrónicas (0 días de intervalo), 

nidadas control (4 dias de intervalo) y nidadas con asincronia 

doble a la natural (8 dias de intervalo). En apoyo a la 

hipótesis <ll. hubo una ligera tendencia no s1.gn1f1cativa en 

favor de una d1stribuc1ón diferencial del alimento entre crias 

de nidadas s1ncron1cas. S1n embargo. contra lCI predicho por la 

misma hipótesis. se foi·mo unu JerarquiJ. de dominancin entre 



crias de nidadas sincrónicas. En contraste. como se esperaba 

de la hipótes1s {2). en las nidadas sincrónicas la frecuencia 

de picotazos entre crias fué 30% mayor. Ademas los padres 

alimentaron 50% mas frecuentemente a su nidada que en los 

controles, a'un cuando la comparación se hixo con base a la 

misma edad de cada cria. El éxito reproductivo y el 

crecimiento de las crias no difirieron entre nidadas 

sincrónicas y controles, lo que contradice a ambas hipótesis. 

Es posible que la ausencia de tales diferencias se deba a que se 

formó una jerarquia de dominancia estable en las nidadas 

sincrónicas y/o a la capacidad de los padres de proveer alimento. 

extra a sus crias debida a desusual abundancia de alimento en el 

medio o a un esfuerzo extra para los padres. 

En nidadas de asincronia doble. la fuerte agresión de las 

primeras crias resultó en un crecimiento deficiente y en alta 

mortalidad que este tipo de cria en las nidadas control. aUn 

cuando aparentemente la frecuecia de alimentaciones a las 

segundas crias fué similar a la de los controles. La 

comparación de la eficiencia de los padres (proporción de 

crias producidas/frecuencia promedio de alimentaciones) indicó 

que las nidadas control fueron ligera (19%) y no 

significativamente mas eficientes que las nidadas sincrónicas y 

sustancial (46%) y significativamente mas eficientes que las 

nidadas de asincronia doble. En el bobo de patas azules los 

padres parecen economizar energia al promover un intervalo de 

eclosión opt1mo (Mock y Ploger 1987> que reduce costos de 

competencia entre crias por la dominancia en el nido y maximiza 

e! numero de cria.s ·producidas. 
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INTRODUCCION 

En varias especies de aves altric1as los padres inician la 

incubación con la puesta del primer huevo. promoviendo con ello 

un intervalo de eclosión entre las crias similar al intervalo 

de la puesta {revisión en Lack 1954, Clark y Wilson 1981). Este 

régimen de incubación de los padres genera asimetrías de edad 

y tamafl.o entre los pollos de una nidada. La magnitud de las 

asimetrías entre las crias en estas especies depende. 

inicialmente. del intervalo de ·1a puesta, del tamafl.o diferencial 

de los hu~vos (Parsons 1975, N1sbet y Cohen 1975, Howe 1976, 

Stokland y Amundsen 1988, Lessells y Avery 1989) y después del 

nacimiento. de la alimentaciOn diferencial aportada por los 

padres CNuechterlein 1981. Zach 1982, Inoue 1985, Fujioka 1985a. 

Cash y Evans 1986. Drummond et al. 1986). 

La evidencia de campo indica que el intervalo de eclosión 

perjudica la sobrevivencia y el crecimiento de las crias nacidas 

al final en una nidada (Howe 1976. Shaw 1985, Orummond et al. 

1986, Ploger y Mock 1986, Stokland y Amundsen 1988. Stoufer y 

Power 1990, Seddon y Van Heezik 19911. Al menos ocho hipótesis 

han sido propuestas para explicar la desproporcionada mortalidad 

de las Ultimas crias en eclosionar; estas hipótesis varian en 

su interpretación del efecto de la mortalidad.en el éxito 

reproductivo paterno desde adaptativa hasta no adaptativa. 

Segun estas hipotes1s. la elevad~ mortalidad de las crias 

marginales podria ser (1) el costo de iniciar la incubación 

antes de terminar la puesta para evitar el fracaso total de la 

nidada por depredación (Hipótesis del "Fracaso Total de la 
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Nidada": Clark y Wilson 1981. 1985, pero ver Richter 1982). (2) 

la consecuencia de una estrategia de los padres para evitar. 

inanición de.las crtas por deterioro en la disponibilidad de 

los recursos conforme la temporada reproductiva avanza 

(Hipótesis de "Darse Prisa"; Husell 197~. Clark y wilson 1981) o 

(3) por reducir el pico maximo de demanda de alimento por parte 

de toda la nidada en crecimiento (Hipótesis de la "Reducción 

del Pico de Demandas"; Hussell 1972. Ricklefs 1965, pero ver Mock 

y Schwagmeyer 1990). Estas tres hipótesis parecen aplicarse a 

especies de aves altricias con periodo~ de cuidado paterno cortos 

y tasas de depredación elevadas pero no a especies con sistemas 

de reducción de nidada como las aves marinas (Sülidos en 

particular) y aves de presa (Clark y Wilson 1981). para los 

cuales el siblicidio seria un costo fuerte (Mock y Schwagmayer 

1990). 

En el contexto de la teoría sobre la evolución y enología de 

los sexos se ha propuesto que el intervalo de eclosión y la 

consecuente mortalidad de las Ultimas criasen nacer podrían 

ser (4) el resultado del conflicto de intereses entre los sexos 

respecto a la cantidad de inversión paterna que cada sexo 

aporta. Mediante una extensiOn del periodo de crianza (a 

través de la asincronía) el sexo que mas invierte "obliga" a 

su pareja a incrementar su ayuda CSlagsvold y Lifjeld 1989). 

Esta hlpOtes1s se aplica a especies con fuertes discrepancias en 

la invers16n paterna entre sexos. Por otro lado se ha propuesto 

que. (5) el intervalo de eclosión en especies dimórficas 

podría contr1buir a asegurar igual inversión de los padres en 

la producción de c-rias··dc cadcJ. sexo (Charnov 1982. Slagsvold 



1990). Suponiendo que las crias mas g1·andes son también las 

mas costosas y dado que la proporción de sexos a la eclosión 

en las aves parace cercana a la unidad, una inversion igual en 

cada sexo. p1-edicha por la teoria de la proporcion de sexos. 

solo se puede lograr mediante mortalidad diferencial. Suponiendo 

que las crias mas grandes s~~ también mas sensibles a la 

escasés del a.limento. la mortalidad de las Ultimas crias se 

predice sesgada hacia el sexo mas grande (Slagsvold 1990). 

Una explicacion no seleccionista indica que (6) el intervalo 

de eclosión podria ser el efecto colateral del mecanismo hormonal 

que gobierna el término de la puesta y el inicio de la 

incubación CMead y Morton 1995·1. Esta explicación predice el 

patrón de eclosiones en especies donde la incubación es 

iniciadas y corre a cargo principalmente por· las hembras. 

Las explicaciones de la función del intervalo de eclosión en 

el contexto de la teoria de la "Reduccion de la Nidada" CLack 

1947. 1954. 1986. 1968) son las que han provocado la mayor 

cantidad de investigación. Lack sugir10 que, bajo 

circunstancias de baJa disponibi l ida.d de alimento. los padres 

podrian manipular la sobrev1vencia de sus crias en su provecho. 

Cuando la. disponibilidad del alimento es impredecible en el 

momento·de la puesta. los padres podrian beneficiarse de 

pr·oduc ir una nidada más grande de 1 a que en promi:!d i o pueden 

alimentar. 51 la disponibilidad del alimento es pobre después 

de la. eclosión, los pa.ctres podrian aumentar benet1cios y 

i·educi1· costos al eliminar a las crias extra. En este sentido 

t/J la as1ncrvnio en 1ct e-clos1ón pod1·1a ser un mec.:inismo qu~ 



promueve una eficiente reducción de la nidada (Hipótesis de la 

"Reducción de la Nidada"). En palabras de Lack. "la eclosión 

a.sincrónica podr1a ser una valiosa adaptación debido a que 

resulta en que las cr1as spn de muy diferente tamano. con el 

resultado de que cuando el alimento se vuelve escaso todo el 

alimento disponible va a las cr1as granties. mientras que los 

pollos peque~os mueren rapidamente. Por otro lado cuando el 

alimento es abundante toda la nidada se desarrolla'' (Lack 1966, 

p. 309). 

Segón la hipótesis (8) de la "Reducción de la Rivalidad Entre 

He1·manos" (Hamilton 1964. Hahn 1981), los padres se benefician de 

las diferencias de edad/tama~o entre sus crias al reducir el 

conflicto conductual entre hermanos sobre·la distribución de los 

recursos paternos y en consecuencia. el gasto energético en la 

competencia. via la imposisión de asimetrias. Las hipótesis 

de Lack y Hahn son complementarias en condiciones de escasés del 

alimento pero de ellas de derivan predicciones diferentes sobre 

el éxito reproductivo cuando el alimento es abundante. Ambas 

hipótesis se aplican a especies que reducen facultativamente su 

nidada (~ Mock 1984) mediante agresión entre crias. 

Aparte del experimento de Hahn (1981) en que se manipuló el 

intervalo de eclosión en la gaviota reidora (~ atricilla) y 

que ofreció una explicación alternativa~ hoc al patrón de 

éxito reproductivo. ningón estudio ha intentado discriminar 

explicitamente entre la hipótesis de la Reducción de la Nidada 

y la Reducc1on de la Rivalidad Entre Hermanos. La 

d1scriminaci6n es importante debido a que ambas hipótesis son 

citadas frecuentemente y a menudo se desprenden de ellas 



predicciones similares. 

Varias manipulaciones experimentales del intervalo de 

eclosión en aves han fracasado en su intento de demostrar la 

predicción crucial de ambas hipótesis de que las nidadas 

asincrónicas son mas productivas que las sincrOnicas (revisado 

en Amundsen y Stokland 1988. Skagen 1988, Bollinger et al. 1990, 

Stoufer y Power 1991: a excepción de Hahn (1981) y Magrath 

(1989). Sin embargo. los estudios experimentales en los que se 

ha medido el esfuerzo paterno han probado que los padres pueden 

incurrir en mayor esfuerzo al alimentar mas a crias de nidadas 

sincrónicas {Fujioka 1985b. Mock y Ploger 1987). posiblemente 

perjudicando la adecuacion futura de los padres. 

En este trabajo se pusieron a prueba, mediante un dise~o 

experimental. la hipOtesis de la Reducción de la Nidada y la 

hipótesis de la Reducción de ~a Rivalidad Entre Hermanos en el 

bobo de patas azules (Sula nebouxii). En esta especie la 

eliminación de una cria ocurre como consecuencia indirecta de 

la agresión del hermano mayor CDrummond et al. 1986) cuando el 

alimento escasea CDrummond y Garcia-Chavelas 1989). Para 

distinguir entre ambas hipótesis se pusieron a prueba tres 

predicciones deducidas por Hahn (1981) respecto a la 

sobrevivencia de las crias y se generaron predicciones respectó 

al crecimiento. agresión y alimentación entre crias de una 

nidada <Tabla 1). Las predicciones se generaron suponiendo que 

(1) la disponibilidad del alimento {su escasés y abundancia) no 

es general y siempre ocurre en algunas nidadas y l2J que la 

suposisión impl1cita en ambas hip)tesis de que los padres 
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alimentan a sus crias a la tasa mdxima es cierta. La 

di ferenc1a. esencial entre ambas hipótesis es que para Lack 

implic1tamente los costos de la competencia entre crias son 

triviales y por tanto. la ef1cienc1a en la reproducción depende 

exclusivamente de la distribuciOn diferencial del alimento 

disponible. En contraste, para Hahn los costos de la competencia 

son c~uciales en cualquier situación de disponibilidad de 

recursos. Una disminución de la competencia entre crias reduce 

los costos de crianza. 

El aumento experimental del intervalo de eclosión en la garza 

garra.patera Bubulcus ibis (Mock y Ploger 1987) y en el del 

cormoran Phalacrocorax aristotelis {Amundsen y Stokland 1988) ha 

mostrado que los beneficios de la asincronia no incrementan 

indefinidamente. En nidadas de asincronia experimentalmente 

exagerada. las crias menores cree ieron def i e ientemente. murieron 

mas frecuentemente y a una edad menor que este tipo de cria en 

nidadas control (Mock y Ploger 1987, Amundsen y Stokland 1988). 

Ademas. las crias pequefias recibieron menos alimento debido a 

que las crias dominantes lo monopolizaron CMock y Ploger 1987). 

La interpretación~ hoc de estos resultados llevó a Mock y 

Ploger (1987) a proponer que "los padres pudieran estar 

controlando el grado de asincronia en la eclosión para 

maximizar su propia eficiencia y su adecuación inclusiva de por 

vida" CHipOtesis del Intervalo Optimo}. Para poner a prueba la 

hipótesis de Mock y Ploger, en el presente estudio se formaron 

nidadas con int.erva.lo de eclosión doble con respecto al natural. 

De esta hipótesis se predice que las nidadas con asincronta 

natural pr·oducirAn, en promedio. un 1m.1.y·.:ir númen.)· de cria.s 



debido a una mayor eficiencia en la distribución del alimento y 

con costos reducidos de competencia agresiva entre crias que las 

nidodas sincrónicas o con asincronia extrema (Tabla 2). 

El bobo de patas azules es un ave marina aparentemente 

monógama con dimorfismo sexual inverso (las hembraa son 27% mas 

pesadas que los machos. Nelson 1978, Orumrnond et al. 1991) y 

mayor mortalidad de las cr1as nacidas al final en una nidada 

(D~ummond et al. 1986). En la Isla Isabel. la nidada modal de 

esta ave es de 2 huevos de tamaNo similar. con un intervalo de 

puesta entre ellos de 5.1 diaa y un intervalo de eclosión de 

4.0 dias {Drummond et al. 1986). Las crias son alimentadas de 

pico a pico por ambos padres durante 14 a 
0

16 semanas {Nelson 

1978). La dominancia agresiva de una cria sobre su hennano 

parece conferirle ventajas en la repartición del alimento por 

pdrte de los padrea y permite que la cria mayor crezca 

inicialmente 30% maa rapido que su hermano CDrummond et al. 

1986}. La dominancia se establece por medio de picotazos de la 

cria mayor hacia su hermano. el cual responde con posturae de 

sumisión~ Al principio la dominancia depende de la diferencia 

de edad y tamafio entre lee erias y se mantiene aun cuando el 

dimorfismo sexual resulta en que la hermana menor supere en 

tama~o al hermano mayor (Drurnmond et al. 1991}. La cria mayor 

mantiene un nivel moderado de agresión sobre su hermano y solo 

cuando su propio peso decae un 20-25% con respecto a su peso 

potencial en un ano de buen crecimiento. la cria mayor elimina 

al hermano al inhibir ~gres1vamente su acceso al alimento 

(Drummond et al. 1986. Drummond y G~rcia 1989). 

11 



hola 2. f'reo1crn:ines aert~iO.iS oe la n1c0tl!5!S.O!!I 1t1ter1Ha 
oeeclós10noot110. flrea1cc1onesennu1;;o¡saeas1ncronta 
aoble 1EDi conre:;oectoa n10.;aascontroi 1C1. 

VHUblt! 

aeoend1erite 

l!Uto 
reoroouct1\'0 

Cfl!Cllll!l\{0 

iiuentactón 

eftcuncu 
ater:ia 

t11ootes1s 

"lntenalooeEclos1bnOotuG" 
111oc~ v Plooer 1~671 

9,·HvGr 1oru11aao ae seouna•s crlas v 
consec11ente1ente, H\lor orooorctOn oe 
n1aad.1:s oarc1~ill!nte uitous 

IV.-crecniento s111Ur o 1e1or Ge 2a 
oruera cru 

11.·unor crec11unto oe la segunaa cru 

t2.·1enortrecuencuoeaJ11entac1bn 
a lauounoacrh. 

ll.·tenor trecuencu total Ge 01couzos 

14,-1enor 



METO DOS 

El trabajo se llevó a cabo en la colonia del bobo de patas 

azules de la Isla Isabel, Nayarit, México C21º 52' N. 105º 54' 

Ol de febrero a julio de 1986. Para identificar a las crias 

disponibles para la manipulaciOn. diariamente se revisaron todos 

los nidos establecidos al sureste de la isla (Costa Fragatas) . 

Mediante el intercambio de crias recién nacidas (0-1 dias de 

edad) entre nidos de 2 crias se generaron 2 lotes 

experimentales: diec1nueve nidos de "eclosión sincrónica" CES) 

con intervalo de eclosión promedio de 0.16 dias (d.e.•0.36, 

rango 0-1 d1as) y diecisiete nidos de "eclosión asincrón·ica 

doble" (ED> con un intervalo promedio de nacimiento entre crias 

de 7.53 dias td.e.•1.29. rango 5-9 diasl. Para controlar 

efectos del cambio de criasen si. se generaron dos lotes 

control con intervalo de eclosión natural: trece nidadas 

"control" (C) en las cuales una cria fué intercambiada 

respetando el intervalo de eclosión natural (intervalo ~-4.0B. 

d.e.•0.64. rango 3-5 dias) y catorce nidadas de "eclosión 

natural" (EN> en las cuales ninguna cria fué intercambiada 

(intervalo de eclosión ~~3.85. d.e.•0.53. rango 3-5 dias {en un 

nido no se conoció con certeza la edad de la~ crias y debido a 

ello no se usó para el calculo del intervalo de eclosión}). 

En siete de los nidos C la cria introducida fué la mayor y en 

seis la menor. Én los nidos de EN. las cr1as solo se sacaron 

de su nido para pesarlas. medirlas y marcarlas con la misma 

regularidad que en los otros lotes. En ocho de !as 32 nidadas de 

C y ED en donde la cria intercambiada fué l~ mayor. el segundo 
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huevo fracaso en eclosionar. En estos nidos el huevo que no 

eclosiono fué sustituido por una cria recién nacida con el 

resultado de que ambas crias de la nidada fueron aj~nas al nido. 

En los 14 nidos de ES que escaparon a la depredaciOn no se 

encontró relación entre la dominancia (ver criterio adelante) y 

la procedencia {del nido o aJenasl de las crias: 57% de las 

crias introducidas fuéron dominantes (G=0.54. g.l.-1.. p>0.70}. 

Cada cria fué marcada con alambre de color en una pata. En 

los lotes de ES. ED y C la cria introducida fué marcada con 

color azul y con roJo la del nido. En los nidos de EN la cria 

mayor se marco con color roJo y la menor con azul. Cuando las 

crias empezaron a desplazarse de su n1do se sustituyó el 

alambre por un anillo de PVC numerado. 

Los ó5 nidos de la muestra se revisaron diariamente entre las 

0700 y las 1000 h. registrandose la sobrevivenc1a de las crias 

hasta que alcanzaron el criterio de "cabeza negra". Con la 

cabeza totalmente cubierta de plumas negras las crias completan 

el desarrollo del plumaje juvenil. Las crias menores de 1000 g 

fueron pesadas diariamente con balanza electrOnica Ohaus 

(precisión ± 1 gl y medidas en su longitud (mm) del culmen 

lpicoJ y la ulna con cinta métrica f l~xible (precisión ± 0.5 

mml . Las crias mayores a 1000 g fueron pesadas con dinamómetro 

Pesola <precisión ~ 25g) y medidas cada tercer dia. 

Se observó la agresión entre hermanos y la alimentación 

paterna en 30 nidos de los cuatro lotes (ES N""9, ED N""'7. EN N ... 4, 

e N'"'10). cuatro nidos a la vez com(• máximo durante todas las 

hora.s de luz (0600-1800 hJ. Cada nido tué observado por un 

promedio de 9.6 dias consecut1vos td.e.=3.ú5. N=31) durante los 

13 



primeros 20 dias de' convivencia entre las crias (un total de 

3.576 horas-nido). En todo momento durante el trabajo en el 

campo se procuró mantener un balance en los tamaftos de muestra 

de cada lote. Cada pauta conductual (picotazos entre hermanos y 

alimentaciones) se registró segun una definición estricta. 

Para verificar la confiabilidad interobser-vador. cuatro 

observadores registramos simult~neamente la conducta de las aves 

varias sesiones al principio del estudio y después una vez por 

mes. Después de cada sesión se compararon los registros y se 

discutieron las diferencias hasta unificar criterios. Durante 42 

horas-nido de registro de confiabilidad. los observadores 

alcanzamos un porcentaje promedio de similitud del 80.6 

(d,e.•4.61. n .. 6) entre pareJas de obser·vadores. El porcentaje de 

similitud se calculo para cada par de observadores y para cada 

sesión de manera independiente ({registro mayor-registro 

menor/registro mayor) x 100} a partir de la frecuencia total de 

conductas registradas sin discriminar entre categorias 

conductuales. nidos o tipo de cria. Posteriormente se calculó 

un promedio para cada par de observadores y luego se calculo el 

promedio de las 6 posibles parejas de observadores. 

A.na 1 is is ~ Datos 

En los lotes ED. EN y C lds crias mayores seran referidas 

como "primeras" crias y las menores como "segundas". En los 

nidos ES las crias seran referidas como "dominante" y 

''subordindda.". La cr1a dom1nante en un nido en un dia dado 

fué aquella que dió mAa picotazos. Después. para la 

clasif icaci6n global de dominancia en el nido se determinó como 
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cria dominante a aquella que dominó durante mas dias. En los 

5 nidos del lote de ES en donde no se observo la conducta y en 

aquellos casos de empate global, se considero como cria 

dominante a aquella que fué la mds pesada durante mas dias en 

el periodo de crecimiento hasta los 40 dias cpara evitar sesgos 

debidos al crecimiento diferencial relativas al sexo). En lo 

sucesivo las diferencias de edad/tama~o y dominancia entre las 

crias de un mismo nido seran referidas como "estatus". 

La comparación entre los dos controles CEN y Cl no 1ndicC• 

diferencias significativas en la proporc16n de nidos con O, 1 o 

2 cria~ emplumadas (1) ni al considerar la muestra completa 

(G•0.71. g.1. .. 2. p>0.30). (2) ni al excluir de la muestra 

aquellos nidos donde las muertes se atribuyeron a depredación 

(G .. 1.55, g. l.ª2, p>0.20) (ver adelante), (3) ni en las 

frecuencias conductuales promedio por nido hasta los 20 dias de 

edad de la primera cria (picotazos 0-10 d1as, U•5. p>0.38, n .. 3. 

6: 11-20 dias. U•l2, p)l.0, 0 8 4, Ó; alimentaciones Q-10 dias, 

U•6.5. p>0.71. n•3. 6; 11-20 dias. u-10. p>0.76. n•4. 6; las 

cuatro pruebas fueron de dos colas). Sin embargo, hubieron 

diferencias significativas en el crecimiento; las crias de EN 

fueron, en promedio 19% y 7% mas pesadas que las cr1as de C a 

los 10.5 y 20.5 dias de edad y 4% menos a los 60.5 dias CTabla 

3. Figura ll. La diferencia de crecimiento entre los controles 

pudiera estar relacionada con que desde el inicio del 

crecimlento. en promedio. las crias primeras y segundas de C 

fueron 5% y 1% mayores en tamaño de pico respectivamente (Pico 

0.5 dias: tratamiento F=5.5, p=0.02: estatus f:l.8, p=0.18; 
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interacción F=2.04. p=0.16; Figura 2J. Las diferencias en 

tamafio de pico y ulna se mantuvieron hasta los 20.5 d1as y no 

fueron significativas a los 60.5 d!as (Figuras 2.3). Debido a 

lbs diferencias en crecimiento entre lotes los datos de ambos 

controles no se juntaron y solo se utilizó al lote C como 

control en las comparaciones con las nidadas experimentales CES y 

ED). Las nidadas C fueron mas parecidas a los nidos 

experimentales al tener por lo menos una cr1a introducida: la 

única diferencia entre ellas y las nidadas ES y ED fué el 

tama~o del intervalo de eclosión entre cr1as. 

Para los analisis de mortalidad, se diferenciaron las muertes 

atribuibles a depredación de las muertes atribuibles a causas 

intranido como agresión fratricida y escasés de alimento. En 

la Isla Isabel la culebra falsa coralillo (Lampropeltis 

trianqulurn) depreda sobre pollos de bobo menores de 6°dias de 

edad (Orummond et al. 1991). La proporción de crías muertas 

cuyo cadaver no fué encontrado cerca del nido, implicando 

posible depredación por culebras. fué de 83% hasta la edad de 6 

dias y 47% después de esta edad. El patrón de desaparición 

de crias antes y después de los 6 dias de edad. aunque con 

diferencias menores. fué similar al reportado por úrummond et 

al. (1991} para esta población (92% y 22% r.espect1vamente). 

Para este trabaJo se siguió el criterio establecido por ellos: 

se atribuyó a depredación a tedas las crias desaparecidas de 

los nidos en los primeros 6 d1as de vida. Si el cactaver se 

encentro o si la cria desapareció después de 6 d1as la 

muerte se a.tribuyó a causas intranido tagresión tratr1c1da o 

escases del alimento). 
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La proporción de nidos depredados fué similar entre todos 

los lotes CG=0.72. g.l.=3, p>0.80: EN=4/14, C=l/13. ES=S/19. 

EDs4/17). Aunque estrictamente la comparación tuvo sesgos 

debidos a que el tiempo de vulnerabilidad de las crias varió 

con el tratamiento. el patrón de pérdida de crias atribuidas a 

depredación no fué mayor en las nida.das de mayor permanencia de 

las c1·1as en el nido (Tabla 4). Los nidos que sufrieron 

depredación fueron excluidos de todos los analio1a. En los 

anal1sis de éxito reproductivo se reportan adicionalmente 

comparaciones que incluyeron a los nidos depredados. 

Di·ummond et al. {1991) determinaron el sexo de crías nacidas 

en esta población en 1987 que alcanzaron la cabeza negra. usando 

una función discriminante basada en la longitud asintótica del 

culmen y la ulna. Utilizando la función basada en datos de 

1987, las crias de 1986 fueron sexadas de acuerdo a las medidas 

de pico y ulna en la Ultima ocasión en que se registraron, a 

los 63.5-92.5 dias de edad. La clasificación de 1 macho y 3 

hembras que se ubicaron muy cerca de la función discriminante 

fué corroborada en cada caso comparando el peso maximo 

alcanzado por las crids de sexo dudoso (machos: 1460 g; hembras 

1885, 1910. 1930 g) con el peso maximo promedio pa.ra crias 

confiablemente sexo.das. el cual es claramente mayor para las 

hembras (X machos=l570.5, d.e.=90.3. n=21: X hembras=l915.0. 

d.e.~114.6. n=l9: excluyendo del calculo del promedio a las 4 

crias dudosas!. En los anAl1s1s de crecimiento el 3exado de 

las cr1as permitió separar los erectos debidos al sexo en 

aquellos individuos de la muestra qu':.' a.lcanz<.l;on el empl'.lma.do. 
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Las comparaciones del peso. tamano de culmen y ulna como un 

estimador del crecimiento se h1c1eron a cuat1-o edades: la 

eclosión C0.5 d1asl. rjos edades en el periodo cuando 

comunmente ocurre la reaucc10n de la nidaaa en esta ave (10.5 y 

2ó.5 dias: Drummond et al. 1986J y a los 60.5 d1as, la edad mas 

cercana al cr1ter10 de emplumado cuando todavia habia una 

muestra adecuada. 

Para comparar el peso. tamano de culmen y ulna de ci·ias de 

dos diferentes tratamientos, se utilizaron pruebas de t para 

muestras independientes a las edades de 0.5. 10.5 y 20.5 dias. 

El tamaho de las crias a los 60.5 dias de edad se analizó 

considerando su sexo y estatus (primera y segunda o dominante y 

subordinada) mediante ANOVAS de dos vias. No pudimos aplicar un 

solo modelo de ANOVA para medidas repetidas porque la mortalidad 

cambió el tamano de la muestra a direrentes edades. 

Debido al régimen de visitas y mediciones a los nidos y en 

casos excepcionales de datos faltantes, las cr1as mayores a 1000 

gramos tuvieron datos faltantes que en ocasiones coincid1eron con 

la edad a la que se aplicó un anó.l is1s. Los datos de 

crecimiento faltantes en las muestras solo fueron interpolados 

para aquellos casos donde se tenian las medidas del d1a 

a.nte1-ior y el posterior. Pa1-a cada caso el valor interpolado 

fué el promedio ar1tmético entre las dos mediciones. 

Los ~ates conductu~les se 3grup~1·on {ll ''por techa.''. sum~ndo o 

restcrndo. según el caso. las rrecuenc1as de ambas crtas en un 

nido en la misma fecha !r~portando ln edad de la cr1a maybr1: o 

( 21 "por edad". sumando o restando l .:ss trecuenc i as de a.mbas 

crias en un nido a la misma edad. Para las c0mp~rac1~nes 



conductuales entre lotes los datos se agruparon de tres maneras 

segun las predicciones: 

a> Para analizar la repartición del alimento. para cada nido 

se obtuvo la diferencia entre crias en la frecuencia de 

al imentacion (de ambos padres) "por fecha". Estas diferencias se 

promediaron para cada nido en bloques de 10 dias de edad de la 

cria primera o dominante. 

bl Para comparar la rrecuencia total de agres1ón entre dos 

tratamientos se sumó la frecuencia de picotazos de ambas crías 

de cada nido "por edad" y lueqo se calculó el promedio en 

bloques de 10 dias de edad. 

e) Para comparar la frecuencia total de alimentaciones se 

sumó la frecuencia de alimentac1ones (de ambos padres) a ambas 

crias de cada nido "por fecha" y "por edad" y se compararon en 

bloques de diez dias o en un solo bloque de veinte dias 

("global"). 

Los datos del lote ED no pudieron ser agrupados "por edad" ni 

por bloques de 10 dias de edad de la cria mayor debido a que el 

exagerado .intervalo de eclosión entre las crias no permitió 

reunir una muestra adecuada en ningUn caso. Por ello. para el 

anAlisis de agresión se comparó con el lote C la frecuencia 

total de picotazos de ambas crias de ED con base en la edad de 

la segunda cria. 

Para. la comparación de datos conductuales se usó la prueba 

no para.métrica de U de Mann-Whitney para dos muestras no 

relacionadas (Siegel 19721. Los dist1.ntos arreglos de los datos 

resultaron en diversos tama~os de muestra. 
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Para analizar el éxito de emplumado y la mortalidad se 

utilizaron pruebas de G de independencia con co~recci6n de 

Williams lSokal & Rolf 1981). Cuando la comparación incluyó 

algun valor de cero se uso la prueba de la probab1 l idad exacta. 

de Fisher. Todas las pruebas se hicieron a un nivel de confianza 

del 95% y. a menos que se especifique otra cosa, fuerbn de una 

cola. Cuando hubo alguna tendencia por deba.Jo de la 

signiticancia en el sentido predicho y donde el tamaño de la 

muestra fue pequef'\o. la. tendencia tué enfatizada. 

RESULTADOS 

l.- Hipótesis de Lack vs. Hahn 

Exito Reproductivo ~Mortalidad 

Los resultados en esta secc1on se encuentran numerados de 

acuerdo al orden de predicciones en la Tabla l. 

La proporción de nidos con fracaso total. fracaso parcial y 

éxito total r~sultaron similares entre nidadas de ES y C (Tabla 

4). En el lote C. las 7 cr1as muertas o desaparecidas en 6 

nidos fueron de 18% a 67% mas ligeras l~a41.7%. d.e.=16.8). de 

-1% a 31% menores en longitud de culmen (~=14.0%, d.e.=9.9) y de 

9% a 37% menores en longitud de ulna (~~18.7. d.e.=9.9l que el 

promedio para crias del mismo estatus. edad y lote el dia 

anterior a su muerte. implicando inanicion. En 4 de los 6 nidos 

la cr1a que murió fué la segunda. En los 4 casos el caddver 

~ue encontrado y en 3 de los 4 nidos se registro fuerte 

agresión de parte del hermano. En uno de los dos nidos donde 

muria la primera cr1a. los padres aparentemente abandonaron la 

nidada pues las cr1as se encontraron solas en su nido el dia 
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anterior a su muerte. En el Ultimo nido del lOte C la primera 

cria desapareció a los nueve dias de edad sin dejar rastro., 

De todas las cr1as perdidas en este lote, ésta tué la que se 

encontraba solo ligeramente por debajo del peso y tamaho de una 

cr1a de edad y estatus similar t18% en peso, 17% en pico y 16% 

e~ ulna> en l~ Ultima fecha que se encontró con vida. indicando 

posible depredación. 

En cinco de los seis nidos de ES que fracasaron parcialmente 

la cria que murió fué la subordinada. En cuatro de las cinco 

crias subordinadas muertas, el peso corporal de la cría el dia 

anterior a su muerte fué de 10%. 19%, 28% y 54% menor (~·27.7%. 

d.e.-18.9. n~4J que el promedio para una cria de ese estatus en 

ese lote y a esa edad excluyendo del promedio a la cria que 

murió. nuevamente sugiriendo inanición. En dos de los cuatro 

nidos anteriores. el cadaver fué encontrado sin heridas 

aparentes. En un tercer caso la cria fué encontrada el dia 

anterior a su desaparición aproximadamente a 5 m de su nido con 

heridas en la cabeza claramente debidas a picotazos probablemente 

causados por adultoB ajenos. La evidencia circunstancial 

sugirió en todos estos casos muerte o exclusión del nido 

atribuible a reducción de la nidada. 

Inconsistente con las predicciones y 2 de ambas hipótesis, 

la proporción de nidadas en donde una o ambas crías murieron no 

fué menor en ES que en e ni al incluir en la muestra las 

pérdidas atribuidas a depredación (proporción de nidadas con 

una cria muerta: G-1.83, g. l.•1. p>0.10: proporción de nidadas 

con dos cr1as muertas: G~l.78. g.l.-1. p>0.10), ni al restringir 

la muestra a las pérd1dds atribuidas a causas intran1do (prueba 
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de la probabilidad exacta de F1sher. p>0.46. p>0.50 

respectivamente}. En apoyo a la hipótesis de Lack lpred1cc1ón 

3l y en contra de lo predicho por la h1pótes1s de Hahn, la 

proporción de nidadas en donde ambas crias sobrevivieron fué 

igual en ES que en C al incluir en la muestra la depredacion 

(G•0.06. g.l.•1. p>0.70l y también al excluirla (G•0.11. gl=l. 

p>0.70). 

De acuerdo con la hipótesis de Lack lpretl1cción 4. Tabla ll la 

edad promedio de muerte de las crias subord1nadas fué mayor en 

el lote ES l~·23.5 dias de edad, d.e.a26.l, n•5. rango 6.5-

75.5) que en el lote e (~=14.9 dias de edad. d.e.- 8.89. na5, 

rango 4.5-28.51. aunque la variación dentro de cada tratamiento 

fue tan grande que la diferencia no fué sign1ficat1va (Mann

Whitney U•l2.5. p>0.05. n•5.5l. 

Crecimiento 

Hubo poca indicaciOn de que la diferencia de crecimiento en 

peso entre ambas cr1as del mismo nido fué menor en ES en 

comparación con C (predicción 5). Aunque a los 10.5 dias la 

diferencia entre crias de ES fué 14% menor que en C 

(posiblemente como consecuencia de ser también ligeramente menor 

a los 0.5 dtas) y sustanc1almentt mayor a los 20.5 (60%) y 60.5 

(42%) dias (figura 4l. en ningOn caso la diferencia fué 

significativa CTabla 51. Los resultados del analis1s de las 

diferencias de crecimiento entre crias en cuanto al culmen y la 

ulna no difirieron de aquel del peso {Figuras 5 y 6). 

Contrario a la hipótesis de Lack lpred1cción 6). a los 20.5 

y 60.5 dias de edad. el peso de las crias dom3nantes de ES fue 
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li~e~mente mayor (7% en ambas edades) que el de las primeras 

crias de C (Tabla 5). aunque la Unica diferencia significativa 

se presento en la longitud del culmen de las crias dominantes a 

los 60.5 dias (pico, F-5.3. gl""l, p•0.05: Figura 5). Las crias 

subordinadas de ES no difirieron de las segundas crias de C en 

el crecimiento en peso (Figura 4, Tabla 5) y culmen {Figura 5) 

pero mantuvieron una ulna mas grande durante todo el desarrollo 

<Figura 6). si bén, ninguna de estas diferencias fué 

significativa. El mayor crecimiento de las primeras crias de ES 

en comparación con las de C pudiera ser solo el resultado del 

exceso de hembras (el sexo mas grande) en ES (proporción de 

sexos. C: primeras crias. 3 machos: 2 hembras: ES. crias 

dominantes 2 machos: 6 hembras). En la comparación entre 

segundas crias y las crias subordinadas la muestra estuvo 

sesgada a los machos en C (proporc16n de sexos. C:. segundas 

crias. 4 machos: 1 hembra: crias subordinadas ES, 4 machos: 4 

hembras). La ligera tendencia a un mayor crecimiento de ambos 

tipos de crias en ES es también contrario a la predicción 

derivada de· Hahn (predicción 61. 

El peso mdximo alcanzado por una cria durante su desarrollo, 

asi como la edad a la que el peso maximo se alcanzó segun su 

estatus no fueron menores en las crias de ~idadas ES que en C 

{MANOVA para peso mAximo y edad de peso maximo: tratamiento. 

F•0.52. p>0.05, gl•2. 20; estdtus, F-0.28. p>0.05. gl•2. 20; 

Figura 7), aunque las hembras de ambos lotes alcanzaron mas 

tarde un peso maximo mayor que los machos (efecto del sexo, 

F•39.37. p<0.001, g.l.=2. 20). nn con una muestra pequena 
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parece delinearse la tendencia en las segundas crias de e 

thernbras y machosl de alcanzar mas rapido su peso m.!x1mo t69 

dias). comparado con las cr1as subordinadas de ES. que parecen 

ser las que mas se retrasaron en alcanzar su peso maximo (76 

d1as; Figura 7), Sin embargo. la lnterar.cion en el modelo de 

MANOVA no tue s1gnificat1va lF•l.24. g.1.• 2.20. p>0.051. 

Agresión~ Alimentación 

En uno de los 10 nidos de C en donde se observó la conducta, 

no hubo agresión y la segunda cria perdió peso desde su 

nacimiento hasta su muerte. ocurrida dos dias después de 

formado el nido. En los 9 nidos de C donde hubo agresión. la 

primera cria dominó claramente a su hermano: en 8 de los 9 

nidos, la primera cr1a dominó consistentemente a la segunda 

(marcadores globales de picotazos por d1a: 10:0, 10:0, 9:1. 8:0, 

7:0. 7:1. 6:0, 5:0). En el Ultimo nido se reg1stró poca 

agresiór. durante la observación conductual y la dominancia fué 

inconsistente (marcador: 3:21, Sin embargo. en este nido la 

segunda cria murió a los 28.5 dias con baJo peso y se tiene 

registro de agre6i6n de parte de su campanero de nido poco 

antes de la muerte. 

En sólo tres nidos del lote C se observó el inicio de la 

agresión. que en promedio ocurrio a los 6.8 dias de edad de la 

primera cria <d.e,d0.57, n-3J. En los tres casos las ventaJas 

de peso (de 36% a 52%), tama~o (culmen: de 16% a 23%; ulna: de 

7% a 20%) y coordinación motora de la primera cria parecia 

permitirle dominar consistentemente a su hermano. 

Contrario a la pred1cc16n de Lack !predicción 7) en B de 
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las 9 nidadas de ES observadas, la jerarquia de dominancia se 

formó. Como en las nidadas de C. en ES una cria dominó 

consistentemente a la otra y ésta eventualmente fué la mas 

pesada en el nido. En 6 nidadas de ES se registró el desarrollo 

de la agresión que en promedio se inició a los 6.8 días de 

edad de las crías (rango 5.5-9.5 dias. n~6>. En tres de estos 

6 nidos la cria dominante fué 23% a 31% mas pesada {~·26.3%. 

d.e.•4.16J que su pareja de nido a la edad a la que se inició la 

agresión, con un culmen de 13% a 17% mas grande (~•14.3%, 

d.e.•2.3) y con una ulna de 3% a 14% mayor (~•8.33%, d.e.•5.5). 

En estos tres nidos el mayor tamano de la cria dominante se 

mantuvo hasta el final del crecimiento o hasta que el compa~ero 

de nido murió. En los otros tres de los 6 nidos. la cría 

dominante fué 0% a 7% (~·3.3%, d.e.-3.5) menor en peso, -4% a 

4% (~•0%. d.e.•4) similar en culmen y sin diferencias en la medida 

de la ulna (0%1, En estos tres nidos el menor tamano de la 

cria dominante se conservó hasta el final de las observaciones 

conductualfis. a los 20 dias de edad, pero posteriormente las 

tres crias dominantes se convirtieron en las crias mas pesad~s 

en su nido. De los 3 nidos de ES donde ya existía agresión al 

inicio de la observación conductual. en dos la cria dominante 

fué 11% y 56% mas pesnda, 14% y 34% mayor en longitud de culmen 

y 7% y 39% mayor en longitud de ulna. En el tercero. la cria 

dominante fué 19% mas ligera y con una longitud 4% y 13% menor 

en pico y ulna respectivamente. 

De las 9 nidadas de ES donde se observó la conducta, en 7 la 

cria dominante fué la mas pesada en el nido. hasta por lo menos 

los 40 dias de edad de las crías o hasta que una de las crías 
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murió. En otro nido la agresión fué mínima. ambas crías 

crecieron mal y cuando la subordinada murió a los o dias de 

convivencia la otra incremento su crecimiento. En otro nido hubo 

fuerte agi·esión y clara dominancia de la cr1a que fué 

consistentemente la mas ligera (marcador 17:1) aunque la 

diferencia de peso anca excedió los doscientos gramos en todo 

el periodo de crecimiento. impl 1cando que a pesar de la 

dominancia el alimento no se repartio direrencialmente. Las 

diferencias de peso iniciales entre crias muy parecidas en 

tamaf:\o no permitieron predecir la dirección de la dominancia. 

Sin embargo. aquellas crias que lograron dominar a su compai'lero 

de nido en nidadas ES. eventualmente fueron las mas pesadas (la 

cria dominante se volvió la mas pesada en 7 de los 9 nidos en 

que se observo la conducta). 

A los 0-10 dias de edad. cuando la coordinación motriz de 

los pollos esta poco desarrollada. la frecuencia de picotazos de 

las dos crias sumadas ''por edad" tué tan baja en ES como en e 

cu~19, p>0.47. nª5, 8, Figura Sl. Consistente con la hipótesis 

de Hahn (predicción 7l. a los 11-20 dias. la frecuencia de 

picotazos fué 45% mayor en nidadas ES que en nidadas c. aunque 

la diferencia cayo apenas por debaJo de la s1~niticancia lUª6.5. 

p~0.09. n•5. 6: Figura 81. Asmismo. en la comparación ''por 

techa''. la trecuenc1a total de picotazos a los 0-10 dias no tué 

mayor en nidadas ES CU•23.5, p>0.50, n•6. Sl, mientras que a los 

11-20 dias. la trecuenc1a de picotazos fué 50% mayor en nidadas 

ES que en nidadas C (U•6. p•0.03. n•6. 6: Figura 81. La 

diferencia entre ES y C en la cantidad de agresión pareció 
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deberse a que la frecuencia de picotazos de la cria dominante 

fué 2.5 veces mayor en ES que en C. s1 bién la diferencia no 

fue significativa {0-10 dtas: U•23. p>0.47. n•6, 8: 11-20 

dlas: u-12. p>0.12. n-6. 7). 

Consistente con la hipótesis de Lack <predicc1ón 8). la 

diferencia en la frecuencia de alimentaciones entre crias de la 

misma nidada en la misma fecha fué 2.42 veces menor en ES que en 

C. entre los O y 20 dias !Figura 9). pero la diferencia se 

ubico ligeramente por debaJo de la significancia, tanto a los 

0-10 dlas <U•lO. p•0.08. n•5. 8l como a los 11-20 dlas (U•ll. 

p-0.09. n•7. ÓI. 

El an~lisis de la frecuencia total de alimentaciones a ambas 

crias "por edad" indico que los padres al imantaron 30% mas 

frecuentemente a las crias de las nidadas ES que a las cr1as de 

C. cuando las crias eran peque~as !0-10 dias: U=2.5. p<0.003. 

n•6, 8: Figura 9). En crias de 11-20 dias de edad la 

frecuencia de alimentaciones aportadas por ambos padres a su 

nidada no difirió significativamente entre ES y C aun cuando la 

cantidad de alimento aportada por los padres a las nidadas ES 

fué 21% mayor que en C (U-7.5, p•0.12. n~S. ó). Al comparar 

entre ES y C la frecuencia de al1mentac1ones a ambas crias ''por 

fecha". la tendencia en las diferencias fué ligeramente mayor 

pero todavia no significatlva: en ES los padres alimentaron 34% 

y 22% mas frecuentemente a sus crias que en nidadas C a los 0-

10 y 11-20 d1as respectivamente (0-10 dias: U=S, paQ.015. n""5, 

8: 11-20: U•9. p•0.09. n•6. 61. 
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II.- Hipótesis del Intervalo Optimo 

Exito Reoroductivo y Mortalidad 

Las predicciones sobre esta hipotesis se encuentran numeradas 

en la Tabla 2. 

Consistente con la hipótesis de Mock y Ploger tpredicción 

91. la mortalidad de las segundas crias de ED no difirió 

significativamente de la de C. aún cuando en ED fué l.54 veces 

mayor que en nidadas C <G~l.87. g.l.el. 0.20>p>0.10: Tabla 4). 

Consecuentemente. la proporción de nidadas parcialmente exitosas 

con respecto a aquellas que emplumaron a sus ~os cr1as fué 1.67 

veces menor en ED que en C. aunque la diferenc1a cayó por deba.Jo 

de la signifi~ancia <G-2.01, g.1.-1. 0.20>p>0.10). Al hacer 

estas pruebas incluyendo en la muestra las nidadas depredadas, 

las diferencias fueron aun m~s marcadas: por debajo de la 

significancia en una y significativa en otra (mortalidad de 

segundas cr1as: G-3.38. g.l.•l, O.l>p>D.05; proporción de 

nidadas parciales: G•2.89, g .. I.•l. 0.20>p>0.10: Tabla 4). El 

patrón no sign1ficativo es consistente con la h1pótes1s de Mock 

y Ploger. 

Siete de las 10 sP.gundas crías de ED que murieron se 

encontraban de 5% a 48% {~·28.3%. d.e.•15.9) por debajo del peso 

promedio de las segundas crias de este lote a la misma edad. 

implicando inan1c16n. Siete de los lü cadaveres de !as 

segundas crias fueron encontrados. 4 en el nido y 3 fuera de 

él. posiblemente expulsados por su companero de nido. Ademas. 

la edad promedio de muerte de las segundas ct·ias en este lote 

fué 13% mas corto que el promedio cara C. aunque la diferencia 
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no fué significativa CED. ~-13.l dias, d.e. 0 7.9. n•lO: C. ~ 

•14.9. d.e.•8.89, n•5: U•22. p•0.35, n•5, lOl. Los datos de 

mortalidad. inanición, agresión {ver adelante} y las 

observaciones ocasionales de las primeras crias de ED expulsando 

agresivamente del nido a las segundas. indicaron que la causa 

principal de muerte en estas nidadas fué directa o 

indirectamente la agresión fratricida. 

Crecimiento 

El aumento de peso de las primeras crias en nidadas ED fué 

parecido al de las primeras crias de C. de acuerdo a la 

hipótesis de Mock y Ploger (predicción 10; Figura 10. Tabla 6). 

Confirmando la hipótesis de Moc~ y Ploger (predicción 11). las 

segundas crias de ED fueron 11% y 43% mas ligeras que las 

segundas cr!as de C a los 10.5 y 20.5 dias de edad 

respectivamente. Sin embargo. la diferencia solo fué 

significativa a los 20 d!as de edad (Figura 10}. Aunque a los 

60.5 dias las segundas crtas de ED fueron 15% mas ligeras que 

las segundas crias de C. la diferencia no pudo ser analizada 

estadisticamente debido a una muestra insuficiente. 

El crecimiento en culmen de las segundas crias de ED fué 

menor que en las segundas crias de C, como ocurrió con el peso. 

aunque las diferencias no fueron significativas ni a los 10.5, ni 

a los 20.5 dias (Figura lll. El menor crecimiento de las 

segundas crias de ED. parece no estar relacionada al sexo de los 

individuos. ya que en ambos lotes la muestra estuvo igualmente 

sesgada a machos (segundas cr1as: C. 4 machos:! hembra: ED. 3 

machos: O hembras). En el caso de las primeras crias. la 

proporc16n de sexos estuvo ligeramente sesgada a los machos de 
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igual manera en ambos lotes (primeras crias c. 3 machos:2 

hembras; ED. 2 machos: 1 hembra). El resumen de los contrastes en 

el crecimiento se encuentra en la Tabla 6 (Figuras 10, 11, 12). 

Agresión y Alimentación 

Inconsistente con la hipótesis de Mock y Ploger (predicción 

12), en las nidadas ED las segundas cr1as se alimentaron con una 

frecuencia parecida a las segundas crias de C durante las tres 

primeras semanas de vida (Q-10 dias: U•25, p>0.39, n•8, 7; 11-20 

dias: U•13. p>0.46, n•ti, 4: Figura 13). Ademas. contrario 

también a la predicción de Mock y Ploger (predicción 13). la 

cantidad total de agresión en nidadas ED fué 4.8 veces mayor 

que en nidadas C a los 0-10 dias de edad de las segundas crias 

<U•B. p•0.01. n•B, 7; Figura 14). A los 11-20 d1as la 

diferencia siguió siendo sustancial (2.97 veces mayor>. pero no 

fue significativa {U•l3, p>0.46. n•6, 4). 

Eficiencia Paterna 

Con el propósito de evaluar la eficiencia paterna entre 

nidadas con diferentes tiempos de asincronia. Mock y Ploger 

(1987) desarrollaron un ind1ce que relaciona el éxito de 

emplumado con el volumen promedio diario de alimento aportado por 

los padres a su nidada. Una versión modificada de este indice se 

usó para comparar la eficiencia paterna entre tratamientos en el 

bobo de patas azules. La modificación consistió en relacionar la 

proporción de crías emplumadas por nido con la frecuencia 

promedio de alimentación por nidada durante los primeros 30 

dias de edad de las crias en lugar de la estimac10n del 

volómen de al1mento aportado poi· los padres. La modificación 
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cerca de las curvas representan los tamaños de muestra. 
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Figura 13. Frecuencia de alimentaciones dadas por ambos padres a 
ambas crias de nidadas e ( O ) y ED (e ) . Frecuencias calculadas 
con base en la edad de la segunda cria de cada lote. LOS 
n~meros junto a los simbolos representan los tamafios de 
muestra. 
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crias de e (O) y ED (e). Frecuencias calculadas con base en la 
edad de la segunda cr!a de cada lote. Los n~meros junto a los 



se debió a que en este trabajo solo se registró la frecuencia 

de alimentación y no a la cantidad de alimento aportada por los 

padres. Para este analisis se excluyeron los nidos con muertes 

atribuibles a depredación. El indice se calculó por edad solo 

entre C y ES. Entre C y ED el analisis se hizo por fecha debido 

a que el exagerado intervalo de eclosión entre las crías no 

permitió una muestra adecuada para la comparación por edad. El 

indice estandarizado (simplemente por dividir cada indice entre 

el valor del indice mas alto) mostró que el nUmero de crias 

producidas con respecto a la frecuencia de alimentaciones 

entregadas por ambos padres a su nidada en ES fué ligeramente 

menor que en las nidadas C (18.8%; U•23.5. p>0.14, n•8, 9). En 

ED la eficiencia paterna fué sustancialmente menor (46%) que en 

las nidadas e (U•l3.5, p•0.022, n•lO. 7; Tabla 7). consistente 

con la hipótesis de Mock y Ploger (predicción 14 en Tabla 2). 

DISCUS10N 

!.-Hipótesis ~ Lack vs. Hahn 

Contra lo esperado a partir de ambas hipótesis. el éxito. 

reproductivo y el crecimiento de ambas crias en las nidadas ES 

no fué inferior que en C. De hecho. consistente con la mayoría 

de los reportes sobre la manipulación del intervalo de eclosión 

en otras aves (rev. en Amundsen y Stokland 1988). la proporción 

de nidadas donde una o ambas crias murieron fué parecida en ES 

y en C. El crecimiento similar de las crias en ES y C también 

es inconsistente con ambas hipótesis. Los datos de crecimiento 

en la manipulación experimental del intervalo de eclosión en 

Phalacrocorax aristotelis {otro pelecaniforme) indicaron 
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re~ultados similares Amundsen y Stokland 1988). Aunque como se 

predijo de la hipótesis de Lack <Hahn 1981). la proporción de 

nidadas totalmente exitosas fué igual entre nidadas ES y C. es 

dificil interpretar este resultado en favor de la hipótesis de 

Lack en ausencia de diferencias en las proporciones de fracasos 

parciales y totales entre nidadas ES y C. 

La evidencia conductual fué consistente con la hipótesis de 

Hahn y apoyó solo pobremente la hipótesis de Lack. De acuerdo 

d hipótesis de Lack (1947. 1954. 1966). hubieron tendencias no 

significativas que indicaron que la muerte de las cr1as en ES 

ocurrieron después que en C. posiblemente evitando mayor gasto 

de los padres en la alimentación de la cria marginal. Ademas. 

la diferencia no significativa en la frecuencia de alimentaciones 

entre crias en ES fué 2.4 veces menor que en c. sugiriendo que. 

como se predijo. en ES la jerarquia de alimentación no se 

formó claramente. No obstante estas tendencias. en las nidadas 

ES no fue indispensable la ocurrencia de asimetrias apreciables 

entre las crias para que se formara una jerarqu1a de dominancia 

estable. El establecimiento de la dominancia en nidos de ES 

indicó que pequenas diferencias de tamaffo entre las cr1as 

parecen influir en la dirección y el desarrollo de la 

dominancia. Los resultados de un experimento juntando crías sin 

experiencia social en esta población apoyan también esta idea 

(Drununond y Osorno en prep.). En otros tres casos cuando las 

crías fueron muy parecidas en tamano. la dominancia pudo 

haberse establecido de acuerdo a la madurez de las crías (por 

ej. en favor de aquella cría que dió e1 primer picotazo). 
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Adicionalmente, la jerarquia entre las crías de ES fué estable 

ya que no hubo inversiones frecuentes en la dominancia ni en el 

peso desde el principio de la interacción entre los pollos. 

Consistente con la información conductual. las Figuras 4, 5 y 6 

indican crecimiento diferencial en nidadas ES, similar a aquel de 

c. 

Consistente con la ~ipótesis de Hahn t1981), La falta de 

saimetrias iniciales entre las crías de ES pareció imponer 

costos adicionales a los padres ya que para que éstas alcanzaran 

el mismo crecimiento y sobrevivencia que las crías de nidadas de 

C. los padres de ES tuvieron que alimentar 50% mas frecuentemente 

a su nidada, posiblemente porque las crías desperdiciaron 

energía en fuerte competencia agresiva por la dominancia (30% 

mas que en Cl. La diferencia sustancial en la alimentación 

(30%) ocurrió cuando las crías eran pequenas (0-10 dias). A 

los 11-20 días de edad, la frecuencia de alimentaciones de los 

padres a ambas criasen ES. iué mas parecida a aquella de c. 

posiblemente porque a esa edad la jerarquía de dominancia 

permitió distribuir diferencialmente el alimento entre las 

crias, como ocurrió con las nidadas C. Una mayor cantidad de 

alimento y fuerte competencia entre las crías de nidadas 

sincrónicas también han sido reportadas en las dos Unicas 

manipulaciones experimentales del intervalo de eclosión en donde 

se observo la conducta en la garza garrapatera (Bubulcus ~: 

Fujioka 1985, Mock y Ploger 1987). 

La disminución de los costos energéticos de l~ competencia 

entre hermanos mediante asincronia moderada podría ser 

particuldrmente importante en las especies con competencia 



agresiva entre hermanos (Mock et al. 1990). El ahorro de 

energia podría ser un factor que promueve ligeramente en a~os 

pr?medio y sustancialmente en anos de escasés de recursos la 

asincronia en la eclosión en el bobo de patas azules. En las 

especies donde la competencia entre las crias no es agresiva 

(involucrando posiblemente menores costos de competencia), es 

posible que la jerarquia de acceso a los recursos paternos 

propuesta por Lack, explique mejor la función del intervalo de 

eclosión. 

La capacidad de los padres de proveer al.imento extra a sus 

crias pudiera deberse a una inusual abundancia de alimento 

durante el afio de estudio. En una situación de abundancia del 

alimento no es posible rech6zar totalmente la hipótesis de Lack. 

La dificultad de manipular o medir la disponibilidad del alimento 

para las aves marinas es una limitación técnica de éste y 

otros trabajos en los cuales se ha manipulado el intervalo de 

eclosión. 

Varios trabajos en los que se ha manipulando el intervalo de 

eclosión. que. como éste, han fracasado en demostrar la 

predicción crucial de la mayor productividad de las nidadas 

asincrónicas con respecto a las sincrónicas (Fujioka 1985, 

Haydock y Ligon 1986. Mock y Ploger 1987, revisión en Amundsen y 

Stockland 1988) han aportado evidencia de que los padres de 

nidadas sincrónicas son capaces de aumentar su esfuerzo en la 

alimentación de sus crias. aunque con consecuencias 

desconocidas en su sobrevivencia y adecuación futuras <Fujioka 

1985. Haydock y Ligon 1986. Mock y Ploger 1987). Es posible que 
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en la mayorla de las especies estudiadas hasta ahora. se hayan 

confundido los efectos del intervo.lo de eclosión en la 

sobrevivencia y crecimiento de las crlas con to. relaJación del 

supuesto impl icito en las hipótesis de Lack y Hahn de que los 

padres proveen o.l1mento a sus crias a la tasa mdxima posible. 

El esfuer::o extra de los padres po.ra alimentar a dos crlo.s del 

mismo tamai'lo pudiera tener un eiecto significativo en la 

reproduccion y sobrevivencia futura de los padres s1 el alimento 

hubiese estado limitado en el medio en el ai'lo del estud10. En 

este estudio no se midio la d1sponib1lidad de alimento en el 

medio. sin embargo, la comparaciOn de las curvas de crecin1ento 

del lote C con nidadas naturales en un a~o de buén crecimiento 

Cl981. 01·urrmond et o.l. 19861 indicaron un menor crecimiento de 

las criasen 1986 <Figura 15), implicando menor d1sponib1ltdad 

del al lmento. La informac16n d1spo01ble s~g1ere que las aves 

mo.r1no.s son capaces de criar pollos extra Crev1si6n en Ydeberg y 

Bortrom 1989}. lo que podria implicar que los.padres son 

conservadores en su esfuerzo reproductivo presente quizó para 

maximizar su adecuación de por vida (Charnov y Krebs 1974). Un estud1 

experimental impon1endo costos reproductivos extra a los padres 

por aumentar su nidada en el salta paredes casero Chouse wrenl 

indicó que las parejas experimentales aunque lograron emplumar 

mas crias por n1do. éstas tuvieron pesos s1gn1ficativamente 

baJos. La man1pulac1on también tuvo efectos negativos en el 

peso de emplumado de las crias en la reproduce ion subsecuente. 

En contr"-::ote. ¡a ev1dencl<!I "xper1mental en aves ae per1odos 

reproductivos cortos ( pdseri nos l 1nd ica que 1 os padres a! i1:1entan 

a sus crias a la tasa mas alt.:1 pos1ble para producir crias de 
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alta calidad (alto peso al emplumado) y altas probabilidades de 

reclutamientos a la población reproductiva en las siguientes 

generaciones CPettiford et al. 1988, Smith et al. 1989}. 

!!.-Hipótesis del Intervalo gg Eclosión Optimo 

Aunque las desventajas de la sincronia fueron moderadas- las 

desventajas de una asincronia exagerada fueron sustanciales. 

De acuerdo a las predicciones de la hipótesis del intervalo 

óptimo CMock y Plagar 1987) y consistente con los resultados de 

la asincronia experimentalmente exagerada ·en el cormordn 

CArnundsen y Stockland 1988). la mortalidad de las segundas crias 

de nidadas ED fué mayor y ello disminuyó el éxito reproductivo 

en estos nidos. Sin embargo, a diferencia de lo demostrado en la 

garza garrapetera CMock y Ploger 1987), en el bobo de patas 

azules la asimetria exagerada. lejos de disminuir la agresión 

entre crias la aumentó; la agresión en nidadas ED fué 3 veces 

mas alta que en nidadas C. En varios nidos de ED se observó a 

la cria mayor sacar del nido a la segunda cria, aunque la causa 

directa de muerte de estas crias pudo haber sido la falta de 

acceso al alimento después de la exclusión. cuando la cria se 

encontraba lejos del nido. como lo sugirieron los bajos pesos de 

las crías antes de morir. La curva de crecimiento de estas 

crias reveló un crecimiento deficiente (Figura 10), aunque un 

tamaho de muestra insuficiente dificulta la interpretación de 

estos resultados. 

Es interesante que una mayor disparidad de tama~o entre las 

cr!as provocara mayor agresión. ya que es generalmente aceptado 

(e intuitivamente obvio) que cuando dos contendientes por un 
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mismo recurso son mas simétricos entre si. la competencia ea 

mas intensa {Maynard Smith y Parker 1986). Se ha Oemostrado que 

uno de los estimulas próximos que controlan la agresión en el 

bobo de patas azules es la cantidad de alimento (Drummond y 

Garcia Chavelas 1989). y la experiencia social {Drummond y 

.Osorno. en prep.). Otro factor que puediera influir en la 

agresión es la diferencia de tarnanos entre las crias. En 

términos próximos. el que la agresión de la cria mayor hacia 

la menor aumentara conforme aumentaron las asimetrias podria 

estar relacionado con que para las criae mayores, mas 

disparidad en tamano representa un estimulo mas fuerte y menos 

riesgo de lesión en la competencia. Alternativamente. es posible 

que una cria muy pequena no pueda inhibir la agresión de su 

hermano al ser incapAs de realizar una postura de sumisión que 

comunique su estatus a su "hermano". 

Dado que la asincronia afecta la sobrevivencia de loa pollos 

pequenos y que ello tiene valor reproductivo para los padres 

(Mock y Parker 1986, Mock et al. 1990). la cria mayor puede 

obtener mayor ganancia individual al eliminar rApidamente a una 

cria débil con un componente de adecuación indirecta (~ 

Brown 1982). o un valor marginal despreciable CO'Connor 1978. 

Mock y Parker 1986). Un analisis comparativo del papel de! 

intervalo de eclosión en los sistemas de reducción de la nidada 

obligado del bobo de mascara ª· dactylatra y facultativo del 

bobo de patas azules g. nebouxii reveló que, aunque sólo 

parcialmente, el tamano del intervalo de eclosión parece 

influir en que los patrones de reducción de la nidada sean del 
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tipo obligado o facultativo (Anderson 1989): mas disparidad 

entre crias podria convertir el fratricidio facultativo en 

obligado. 

En concordancia con los resultados de este trabajo respecto a 

la fuerte agresibn de las nidadas ED, un reciente andlisis 

experimental. demostrb mayor gasto energético entre crias de 

asincrbnia extrema {mayor que la asincronia natural) que en 

nidadas sincrbnicas (Bryant y Tatner 1990). ·Desafortunadamente 

en su estudio. Bryant y Tatner no midieron el gasto energético 

de la competencia entre crias de nidadas de asincronia natural 

y por esta razbn las posibilidades explicativas del estudio son 

limitadas. 

El andlisis de la eficiencia paterna medida como la frecuencia 

de alimentaciones por numero de crias producidas indicó que 

las nidadas C fueren marginalmente mas eficientes eficientes que 

ES ya ~uer con menor frecuencia de alimentaciones entre las 

crias. éstas se desarrollaron tan bién como las crias de 

nidadas ES. Los resultados del indice de eficiencia paterna son 

consistentes con los reportados por Mock y Ploger (1987) en la 

garza garrapatera. Los padres del bobo de patas azules parecen 

tener incen.tivos para generar asimetrias moderadas y fuertes 

desventajas en promover asimetr1as extremas. 

SorPrendentemente. los tratamientos control {EN y C) 

difirieron entre si en el crecimiento de ambas crias. Estas 

diferencias pueden haber estado relacionadas con que desde el 

principio las crias de C rueron liger~mente mas grandes que las 

crias de EN. imponiendo una ventaJa inicial en el crecimiento. 

La exclusión de las crias cuyas muertes fueron atribuibles a 
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depredación en las muestras, no cambió sustancialmente los 

resultados de éxito reproductivo. En casi todos los casos de 

muerte (excluyendo la depredaciOnJ. la victima se encontraba 

con bajo peso el Ultimo dia que se registró viva, lo que 

sugiere que la causa de muerte fué inanición. 

En conclusión. la explicación Qltima sobre el intervalo de 

eclosión en el bobo de patas azules parece, al menos 

parcialmente. consistente con las hipótesis de Hahn (1981) y 

Mock y Ploger (1987) y en menor grado con el mecanismo implicito 

en la hipótesis de Lack ll947, 1954, 1966). Los resultados de 

esta manipulación sugirieron que las asimetrías moderadas de 

edad/tamafto entre las crias de un mismo nido promueven la 

eficiencia paterna al reducir el agonismo entre las crias. Por 

lo menos en sistemas de reducción de nidada donde la 

eliminación de la cria marginal es por agresión fratricida 

ritualizada esta ventaja podría ser relevante en anos de 

escasés del alimento. 

En el bobo de patas azules el intervalo de eclosión parece 

representar un Optimo que provee de maxima eficiencia a los 

padres en cuanto al nó..mero de crias producidas con respecto a 

la cantidad de alimento entregado. La eficiencia de los padres 

se vio disminuida por el desperdicio de energía de las crias 

en conflicto, por el gasto extra en alimentación en nidadas ES y 

por los costos debidos a fuerte agresión de las crias mayores 

hacia las segundas crias en nidadas ED. 

Otras Hipótesis 

Los datos de este trabaJO, sin embargo. no pueden excluir 
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totalmente las explicaciones ofrecidas por otras hipótesis. Los 

padres del bobo de patas azules. podrían aumentar beneficios de 

la asincronia entre sus crias por d1sminuir. via este 

mecanismo. la demnda m~xima del alimento y por evitar fracasos 

totales de su nidada por depredación (por eJ. depredación de 

gaviotas sobre huevos del bobo de patas azules: obs. pers.). 

Las diferencias entre ES y C en el andlisis de la conducta de 

alimentación "por fecha" fueron mayores que aquella.e "por edad" 

indicando que una ventaja de la asincronia puede ser debida 

simplemente al espaciamiento entre las crias. Sin embargo, esta 

no es una evidencia fAcilmente interpretable en favor de la 

hipótesis de la disminución de la demanda maxima {Hussell 

1972} ya que tanto el reparto del alimento como el crecimiento 

entre crias de un mismo nido fueron d1ferenc1ales. Ademas. la 

sincronía en la eclosión aparentemente no permitió acortar el 

tiempo de permanencia de las crias en el nido (disminuyendo 

consecuentemente el riesgo de depredación _de las crtas o el 

tiempo de esfuerzo y riesgo de los padres), ya que no hubieron 

diferencias significativas en la edad en que las crias de ES y C 

alcanzaron el peso mAximo. Aunque como ya se sabia para el 

bobo de patas azules (Di·urnmond et al. 1991). la.s crias macho 

alcanzaron su peso mAximo poco antes que las hembras de ta.mano 

mayor. 

Una hipótesis relativa a la teoria de la proporción de los 

sexos podria ser relevante para entender la evolución de la 

magnitud del intervalo de eclosiOn en el bobo de patas azules. 

Dado el dimorfismo sexual inverso y la competencia entre crlas, 

seria intaresante analizar hasta que punto el intervalo de 

40 



eclosión en esta ave cuenta para asegurar una igual inversión 

en hembras y machos (Slasgvold 1990) y hasta que punto los padres 

pueden manipular la proporción de sexos de sus crias en su 

provecho. En resumen. aunque et. factor responsable del intervalo 

de eclosión en los bobos fuese la disminución de la competencia 

agresiva. es posible que el espaciamiento entre las crias 

implique varias ventajas para los padres. 
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