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Resumen

Tipicamente los caracteres que han evolucionado por seleccion sexual se presentan hasta la
madurez sexual, suelen ser diferentes entre machos y hembras, se vuelven més conspicuos
durante la temporada reproductiva y se despliegan principalmente a rivales sexuales o a
parejas potenciales. Un supuesto crucial en varios de los modelos de seleccién sexual es
que los caracteres sexuales secundarios sean un reflejo honesto de la calidad de los
individuos. Al elegir parejas de alta calidad los individuos ganan recursos, evitan
enfermedades y obtienen beneficios genéticos para su descendencia. Estas caracteristicas
pueden indicar ausencia o resistencia a parasitos, un fuerte sistema inmune, calidad
genética, mayor eficiencia para proveer cuidado parental y en general, mayor capacidad
reproductiva.

El bobo de patas azules (Sula nebouxii) es un ave marina monogama y colonial en la
que ambos padres incuban y alimentan a las crias. Durante el cortejo, machos y hembras
despliegan ostentosamente las patas. Las patas de ambos sexos son de color azul llamativo
y existe variacion en el tono de azul entre individuos. Para averiguar si el color de las patas
en el bobo de patas azules es un caricter bajo seleccion sexual, en una muestra de machos y
hembras medimos el color de las patas, obtuvimos valores de condicion nutricional e
inmune en tres etapas de la temporada reproductiva y monitoreamos el desempefio
reproductivo.

Observamos que el color de las patas de Sula nebouxii es dimorfico, varia durante la
temporada reproductiva y esta relacionado con diferentes componentes de desempefio
reproductivo. El peso en cortejo estuvo relacionado con un par de parametros de
desempeiio reproductivo, mientras que el porcentaje de hematocrito presenté valores
similares a los reportados en aves marinas saludables y en la incubacién se relacioné con el
éxito de eclosion de los machos. Unicamente el sistema inmune de los machos en
incubacién estuvo relacionado con el éxito de eclosién. En general no se encontraron
hemoparisitos en la muestra analizada para este estudio. Nuestros resultados sugieren que
el color de las patas de Sula nebouxii es un buen indicador del desempeiio reproductivo de

los individuos y que podria estar bajo seleccion sexual.



Introduccion
Darwin (1871) llamé seleccion sexual a la competencia entre individuos de una misma
especie para obtener apareamientos. La seleccion sexual opera en la forma de eleccion por
parte de las hembras (o seleccion inter-sexual) y competencia entre machos (o seleccion
intra-sexual) y es un proceso que genera variacion en el éxito reproductivo de los
individuos. En muchos casos este proceso lleva a la evolucion de caracteres extravagantes
u ornamentos. Siempre que la adecuacién de un individuo esté positivamente relacionada
con la expresion de un caracter ornamental, la seleccion sexual impulsara la evolucion de
dicho caracter (McGraw et al. 2001). Los machos que generalmente presentan los
ornamentos mas elaborados o intensos obtienen ventajas reproductivas al aparearse con
mas hembras, hembras mas fértiles o ambas. Para las hembras las preferencias de
apareamiento por machos mas ormamentados son favorecidas porque confieren beneficios
directos (mayor calidad de territorios o regalos nupciales, mayor inversion en el cuidado
parental) o beneficios indirectos heredables a 1a descendencia (Jones y Montgomerie, 1992;
hipétesis del hijo sexy, Weatherhead y Robertson, 1979), que resultan en beneficios en
adecuacion por encima de una simple ventaja de apareamiento (Jones y Montgomerie,
1992).

Desde que Darwin introdujo el concepto de seleccion sexual, el mecanismo
responsable de la evolucion de caracteres sexuales secundarios ha sido objeto de discusion
y controversia. Desde entonces se han propuesto diversos mecanismos para explicar la
exageracion de estos caracteres. Uno de estos mecanismos es el modelo del gen desbocado
elaborado a partir del modelo clasico de seleccion sexual de Fisher (1930). Este modelo
muestra que aun cuando la eleccion de pareja se enfoque a caracteres arbitrarios, estos
caracteres pueden volverse muy exagerados y las preferencias por estos muy marcadas sin
que haya una ventaja de supervivencia inicial (Lande, 1981). El modelo del gen desbocado
opera bajo la premisa de que el caracter y la preferencia deben estar correlacionados y por
lo tanto evolucionar de forma paralela. Otro modelo es el de los buenos genes (también
conocido como de desventaja, indicador de viabilidad o condicion) y sugiere que la
eleccion de pareja se basa en caracteres que funcionan especificamente como sefiales de
condicién individual o viabilidad genética. Tanto los machos como las hembras utilizan
una serie de caracteristicas morfolégicas y conductuales para elegir a su pareja (Gibson y

Bradbury, 1985; Loffredo y Borgia, 1986). Tedricamente las caracteristicas utilizadas en la



eleccién de pareja deben ser costosas para el individuo que las porta, por lo que solamente
los individuos de mayor calidad y en buena condicion fisiologica son capaces de
presentarlas (Zahavi, 1975). Asi, éstas caracteristicas sexuales secundarias permiten a los
individuos evaluar indirectamente la calidad de las parejas potenciales (Hill, 1991). Al
elegir parejas de alta calidad, los individuos ganan recursos, evitan enfermedades y logran
beneficios genéticos para la descendencia futura. Estas caracteristicas preferidas sobre
otras, pueden indicar ausencia o resistencia a parasitos (Hamilton y Zuk, 1982), un fuerte
sistema inmune, calidad genética, mayor eficiencia para proveer cuidado parental (Hill,

1991) y en general, mayor capacidad reproductiva (McGraw et al. 2001).

El color como una seiial en el contexto de seleccion sexual

En un gran nimero de especies animales, el color es un atributo que parece jugar un papel
importante en la obtencion de parejas. El color en diferentes estructuras se despliega
durante el cortejo particularmente por los machos, y quizas es costoso de producir (Hill,
1999; Linville, 1998). Para Darwin (1871) las diferencias sexuales en la coloracion
formaron parte importante de sus ideas sobre seleccion sexual. Segin Darwin algunos de
los patrones necesarios y mas comunes que se observan cuando la seleccion sexual opera
sobre un caracter son que: (1) el caracter se adquiere hasta llegar a la madurez sexual, (2) el
caracter esta ausente o poco desarrollado generalmente en hembras, (3) el caracter se
desarrolla inicamente durante la temporada reproductiva, y (4) el caracter es desplegado
principalmente a parejas potenciales o rivales sexuales (Andersson, 1994).

El color como un caracter sexual podria reflejar aspectos del fenotipo o de la calidad
genética del individuo (Zahavi, 1975). De acuerdo con lo anterior, se ha visto que diversas
especies de aves utilizan el color del plumaje, del pico o de diferentes areas expuestas de la
piel para evaluar a la pareja potencial (Dufva y Allander, 1995; Collins y Ten Cate, 1996,
Hill, 1990). De tal forma que los individuos con extensiones mayores de 4rea que presenta
el color, o con colores mas intensos son favorecidos por las hembras sobre los individuos
menos coloridos. Son varios los estudios que han encontrado que el color (ya sea medido
como color promedio, proporcion entre distintos colores, area absoluta de parche colorido,
brillantez, suma total de distintas puntuaciones en cuanto a brillantez o el conjunto de

brillo, tono y saturacion) esta relacionado positivamente con puestas més tempranas en la



temporada reproductiva y con el éxito reproductivo (e.g. en el pinzén mexicano
Carpodacus mexicanus, McGraw et al. 2001; en el ojo dorado comin Bucephala clangula,
Ruusila er al. 2001), con la luminosidad del plumaje de los hijos y con una tasa mayor de
alimentacion a la madre y a los pollos (en el pinzén mexicano C. mexicanus, Hill, 1991)
con una tasa mayor de copulas extra pareja (en el colorin amarillo Emberiza citrinella,
Sundberg y Dixon, 1996), con el esfuerzo parental relativo (en cardenal nortefio Cardinalis
cardinalis, Linville et al. 1998), con la condicién fisiolégica (en el pinzdn cebra
Taeniopygia guttata, Collins y Ten Cate, 1996), con la respuesta inmune (en el paro mayor
Parus major, Dufva y Allander, 1995), con el grado de parasitismo (en el colorin amarillo
E. citrinella, Sundberg, 1995; en el colorin cirlo Emberiza cirlus, Figuerola et al. 1999; en
el paro mayor P. major, Horak et al. 2001) y con la edad (en el papamoscas cerrojillo
Ficedula hypoleuca, Saetre et al. 1994; en el cernicalo americano Falco sparverius, Negro
et al. 1998).

Por ejemplo, McGraw y colaboradores (2001) mostraron en el pinzén mexicano (C.
mexicanus) que el tener puestas més tempranas en la temporada permitia a las parejas
obtener un mayor éxito reproductivo y que los machos mas rojos, al tener puestas
tempranas, producian un mayor nimero de volantones que los machos naranjas o amarillos.
En el colorin amarillo (E. citrinella), el color de los machos revela la intensidad de
parasitismo en sangre durante la temporada reproductiva (Sundberg, 1995); machos con
mayor intensidad de parasitismo produjeron un nimero menor de volantones pero no se
observo relacion con la intensidad en el color del plumaje, tampoco hubo relacion entre el

color de los machos y el niimero de volantones (Sundberg, 1995).

Color y respuesta inmune

Una de las hipétesis que ha recibido actualmente mas atencién plantea un compromiso
entre el sistema inmune (y por lo tanto la resistencia a parasitos) y la expresién de
caracteres sexuales secundarios (Folstad y Karter, 1992; Gonzalez et al. 1999; Norris y
Evans, 1999). Esta hipétesis fue propuesta en 1982 por W. Hamilton y M. Zuk, quienes
sugirieron que solo aquellos machos que cuenten con una buena resistencia a parasitos
presentaran caracteres vistosos bien desarrollados. Gracias a la naturaleza dinamica del
proceso de coevolucion entre el hospedero y el parasito, la variacion de los caracteres

sexuales secundarios de los machos se mantiene y se hereda de una generacion a la



siguiente. Hamilton y Zuk (1982) predijeron que en dicho sistema, la seleccién sexual debe
favorecer un mayor desarrollo de caracteres sexuales secundarios en especies con mayor
exposicion a parasitos y por lo tanto que en esas especies el caracter llamativo de los
machos estaria correlacionado con la carga parasitaria. La hipétesis de Hamilton y Zuk
predice que dentro de una poblacién, los individuos con menor carga parasitaria deben de
ser preferidos sobre los individuos mas parasitados. Esta prediccion depende de tres
supuestos: (1) los parasitos tienen efectos negativos en la viabilidad del hospedero, (2) los
hospederos coevolucionan con sus parasitos, y (3) la expresion total de los omamentos
sexuales secundarios refleja infestacion parasitaria.

En el pasado diversos estudios han puesto a prueba la hipétesis de Hamilton y Zuk
con resultados contrarios; algunos encontraron que el color se relaciona con el grado de
parasitismo o con la respuesta inmune, mientras que en otros no se encontré relaciéon
alguna. Por ejemplo, Dufva y Allander (1995) encontraron que en Parus major la
coloracién intensa en el plumaje de los machos durante la época reproductiva esta
relacionada con una inmunidad superior a hemoparisitos. De la misma forma, Figuerola et
al. (1999) observaron que en Emberiza cirlus, la coloracién del plumaje en machos es un
indicador honesto de buena salud y de ausencia de parasitos en general. Estos estudios
utilizaron el conteo de leucocitos (medida indirecta de la respuesta inmunolégica) como
sefial de invasion de parasitos y observaron que éste indice estaba relacionado con cambios
en la coloracién entre individuos distintos. En contra parte, Seutin (1994) observo que
aunque los niveles de parasitos sanguineos y la intensidad de la coloracion roja del
dominico comiin (Carduelis flammea) es muy variable, la variacion de la coloracién del
plumaje no es un indicador confiable de la carga parasitaria.

Recientemente dos estudios experimentales han encontrado un vinculo directo entre
el sistema inmune y la coloracion por carotenos. Faivre y colaboradores (2003) observaron
que la activacion del sistema inmune en el mirlo comin (Turdus merula) se ve reflejada
rapidamente en variaciones en el color del pico, un omamento dependiente de carotenos.
En el pinzén cebra (Taeniopygia guttata) Blount et al. (2003) encontraron que después de
incrementar la ingesta de carotenos se producia una respuesta inmune mayor y el color del
pico de los machos se volvia mas rojo, lo que hacia a estos machos mas atractivos para las
hembras. Estos resultados apoyan la idea de que el color puede ser un ornamento que

indique la capacidad inmunolégica de los individuos.



Produccion del color

En la mayoria de las aves la coloracion del plumaje y tegumentos es el resultado de uno, o
de una combinacion de varios tipos de determinantes del color. Hasta ahora se han
reconocido cuatro tipos de determinantes de color, tres de estos estin basados en pigmentos
y son las melaninas, las porfirinas y los carotenos (Grey, 1996). El cuarto determinante del
color es el llamado estructural y se debe a las variaciones en la dispersién de la luz en las
interfaces de objetos (plumas o tegumentos) que difieren en el indice de refraccion (Prumm
y Torres, 2003). En el caso de los tegumentos, la coloracién UV, azul y verde es producida
por la dispersién de la luz a través de fibras paralelas de coldgeno organizadas
hexagonalmente en la dermis. Por ejemplo, la variacion en el tono de azul oscuro a palido
en el caninculo de dos tipos de faisanes, Tragopan temminckii y Tragopan caboti es el
resultado de la dispersion de la luz determinada por el tamafio promedio de las fibras de
coldgeno y su espaciamiento en la dermis (Prumm y Torres, 2003).

La coloracion del plumaje ha sido mas estudiada que el color en los tegumentos.
Generalmente el plumaje iridiscente, el blanco y el azul son producidos estructuralmente; el
café, el negro, el gris y los colores opacos se deben a las melaninas; las porfirinas producen
colores que van del café al azul, el rojo y el verde y tienden a estar restringidas a las plumas
o partes de las plumas no expuestas a la luz directa (Gray, 1996). La estructura quimica de
los carotenos hace que absorban las ondas cortas de luz (azul y morado). La luz que es
absorbida se transforma a calor y la luz emergente residual aparece de color rojo, naranja o
amarillo dependiendo del niimero de enlaces dobles en la cadena larga de la molécula
(croméforo). Sin embargo, cuando existe un enlace con proteinas también se pueden
producir colores violetas, verdes y azules (Olson y Owens, 1998). Las melaninas son
producidas en los animales a través del catabolismo de amino acidos como la tirosina, el
triptéfano y la fenilalanina. Las rutas anabélicas y catabdlicas pueden transformar proteinas
y amino acidos por lo que las melaninas no se encuentran tan frecuentemente limitadas
como los carotenos, haciéndolas indicadores dudosos de la calidad fenotipica en los
individuos (Gray, 1996). Sin embargo, la expresion de los colores melanicos podria
aumentar la probabilidad del individuo de ser depredado y entonces la expresion de este
tipo de coloracion deberia ser un indicador de la capacidad del individuo para evitar

depredadores (Gray, 1996).



La coloracion del plumaje basada en carotenos es un caracter sexual secundario
expresado muy cominmente en aves. La expresion de este caracter es el resultado de
numerosos procesos, tanto fisiologicos como conductuales, asociados al consumo,
absorcion, transporte y deposito de carotenos en el plumaje, pico o estructuras de piel
expuestas (Linville et al. 1998). Ya que los carotenos son tinicamente sintetizados por
plantas, algas, algunas bacterias y hongos, los colores basados en carotenos pueden reflejar
calidad del individuo en cuanto a su capacidad para adquirirlos (Camplani et al. 1999).
Solamente aquellas aves en buena condicion nutricional con acceso a grandes cantidades de
carotenos son capaces de desarrollar una coloracion brillante.

La importancia de los carotenos a nivel fisioldgico radica en que funcionan como
precursores de vitamina A, previenen el cancer, estimulan el sistema inmune y neutralizan
el deterioro causado por los radicales libres productos del metabolismo (Lozano, 2001).
Durante la respuesta inicial a una infeccién, se producen radicales libres que se utilizan por
algunas células blancas para inactivar organismos extrafios; aunque éste sea un medio
efectivo para combatir infecciones, la sobreproduccion de radicales libres puede daiiar a las
células blancas y al tejido circundante. Los carotenos eliminan el exceso de radicales libres
incrementando la efectividad del sistema inmune (Bendich, 1989).

Se ha sugerido que las hembras al escoger machos con caracteres dependientes de
los carotenos, no solamente eligen buenos proveedores capaces de evitar depredadores, si
no también machos saludables con las herramientas necesarias para lidiar con posibles
enfermedades en el futuro, ya que cuentan con un sistema inmune eficaz (Lozano, 1994;
Hill, 1999; Olson y Owens, 1998). Los beneficios para las hembras son un menor riesgo de
contagio de patégenos y una mayor probabilidad de que dichos machos contribuyan con
cuidado parental adecuado. Lozano (1994) propuso que el despliegue de pigmentos
carotenoides en tegumentos puede sefialar inmunocompetencia y no sélo estado de
infeccion o acceso a carotenos. Estudios con aves (Hill y Montgomerie, 1994; Hill,
1990,1991,1992,1995; Hudon, 1994; Dufva y Allander, 1995; Sundberg, 1995; Faivre et
al.. 2003; Blount ez al., 2003) y peces (Milinski y Bakker, 1990; Houde y Torio, 1992)
demuestran la relacion entre coloracion basada en carotenos y condicion fisica o fenémenos
asociados como resistencia a parasitos. Dado que los carotenos son un recurso limitado
requerido tanto para el funcionamiento del sistema inmune como para el despliegue de

caracteres ornamentales, el individuo tiene que desviar carotenos de funciones



inmunolégicas vitales y depositarlos en la piel para poder producir un despliegue brillante.
En consecuencia, tanto el color del plumaje como el color en tegumentos dependiente de
carotenos, y posiblemente melaninas, parecen ser sefales costosas de producir y por lo

tanto sefiales de la condicion de los individuos.

Bobo de patas azules

El bobo de patas azules Sula nebouxii, es un ave marina que presenta dimorfismo sexual en
peso y voz: las hembras son 32% mas pesadas que los machos (Castillo y Chavez-Peon,
1983), y las hembras ‘grufien’ mientras que los machos silban (Nelson, 1978). El plumaje
es aparentemente similar en los dos sexos (descripcion detallada en Nelson, 1978). Los ojos
son amarillos y la forma y tamatio de las pupilas difiere entre machos y hembras, y el pico
es de color gris (Nelson, 1978). Las patas de ambos sexos son de color azul turquesa
llamativo y existe variacion en el tono de azul entre individuos (Calderdn, M. y J. Stamps,
datos no publicados). Observaciones cualitativas de campo sugieren que el color de las
patas varia dependiendo del sexo y de si el individuo tiene o no experiencia reproductiva
(Calderén, M. y J. Stamps, datos no publicados basados en el Naturalist's Color Guide de
Smithe, 1975). Sin embargo, no se tienen registros cuantitativos que permitan evaluar la
variacion en el color de las patas entre machos y hembras, si ésta variacion esta relacionada
con la condicién o con el desempeiio reproductivo de los individuos, y si es relevante en la
eleccion y la evaluacion de la pareja.

Durante el cortejo, machos y hembras realizan una serie de conductas en cadena que
cominmente consisten en ‘sky pointings’, paseos (parading), presentacion de material para
construccion de nido y golpeteo de picos (jabbing) (descripcion de conductas en Nelson,
1978). En particular durante los paseos, un despliegue comunmente asociado a ‘sky
pointings’, las patas se muestran a la pareja por medio de un levantamiento exagerado hacia
arriba y hacia fuera durante pequefias caminatas o en un mismo lugar. También durante el
cortejo, ambos sexos sobrevuelan su territorio mostrando la planta de las patas de manera
exagerada etapas antes del aterrizaje (saluting) (descripcion de conductas en Nelson, 1978).
Nelson en 1978 sugirid que estas conductas, incluyendo los vuelos de cortejo, pudieron
haber evolucionado para mostrar el color de las patas a las parejas potenciales.

Los bobos de patas azules son socialmente monégamos (Osorio-Beristain y

Drummond, 2000) coloniales y filopatricos (Osorio-Beristain y Drummond, 1993).



Presentan un largo periodo de cuidado biparental. Tienen una puesta modal de dos huevos
con un intervalo de puesta promedio de 4 dias entre cada huevo (Drummond et al. 1986). El
periodo de incubacion es en promedio de 40 dias y los pollos son alimentados hasta los 140
dias por ambos padres (Drummond et al. 1986; Torres y Drummond, 1999), aiin después de
que las crias completan el desarrollo del plumaje de vuelo, el cual ocurre en promedio a los
86 dias en los machos y a los 92 dias en las hembras (Drummond et al. 1991).

Osorio-Beristain y Drummond (1998) observaron en una muestra de 13 parejas
focales, que 53.8% de ellas copularon extra pareja, sugiriendo que en el bobo de patas
azules hay estrategias de apareamiento mixtas. Las hembras (el sexo de mayor tamaiio)
aparentemente controlaron el acceso sexual mediante cortejo pre-copulatorio y copularon
con machos vecinos para obtener fertilizaciones extra-pareja (Osorio-Beristain y
Drummond, 1998). Los machos incrementaron su presencia en el nido y la frecuencia de
copulas intra pareja al acercarse la fecha de puesta pero copularon con hembras vecinas
fuera del periodo fértil de su pareja (Osorio-Beristain y Drummond, 1998). Lo anterior
podria sugerir resguardo de pareja durante el periodo fértil de la hembra y la existencia de
algun tipo de sefial por parte de la hembra que indique su estado reproductivo.

Para evaluar la idea de que el color de las patas en el bobo de patas azules es un
caracter bajo seleccién sexual nos propusimos describir y determinar si el color de las patas
difiere entre machos y hembras, si varia a lo largo de la temporada reproductiva y si esta

relacionado con la condicion de salud (nutricional e inmune) y el éxito reproductivo.



Objetivos

1. Evaluar si el color de las patas de machos y hembras difiere.

2. Evaluar si el color de las patas varia con la etapa reproductiva (cortejo, incubacion y
crianza).

3. Evaluar si la condicién nutricional (peso y porcentaje de hematocrito) y la condicion
inmune (porcentaje de heterdfilos y linfocitos y grado de parasitismo en sangre) estan
relacionadas con el desempeifio reproductivo (volumen total de la puesta, éxito de
eclosién, peso a la eclosidn, tasa de crecimiento y respuesta inmune de la cria 1).

4. Evaluar si existe relacion entre el color de las patas y los indicadores de condicién
nutricional e inmune.

5. Evaluar si el color de las patas durante el cortejo esta relacionado con el desempefio
reproductivo (fecha de puesta, volumen total de la puesta, éxito de eclosion, peso a la
eclosion, tasa de crecimiento y respuesta inmune de la cria 1).

6. Evaluar si existe apareamiento asortativo en términos del color de las patas.

Hipétesis y Predicciones

En aves, varios estudios de seleccion sexual han encontrado que la coloraciéon mas brillante

(tipicamente en machos) es la mas atractiva para las hembras y que esta relacionada con
una condicion de salud superior y con un mayor desempeiio reproductivo (Hill, 1991;
Ruusila er al. 2001; Blount et al. 2003; Saks et al. 2003). Por lo anterior, aunque para los
bobos no teniamos informacién a priori sobre qué color de patas seria el més atractivo, se
hicieron predicciones direccionales suponiendo que el color de las patas funciona como

seiial sexual y por lo tanto que patas de un azul mas brillante son mas atractivas.

1. Si el color azul de las patas es una sefial sexual esperamos que:
a) Durante el cortejo los machos tengan patas de una coloraciéon mas brillante que las
hembras.
b) El color de las patas sea mas brillante durante el cortejo y que disminuya después de

la puesta para ambos sexos.
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2. Si el color azul de las patas es un indicador de la condicién a) nutricional e b) inmune
esperamos que los individuos con patas azules mas brillantes:

a) sean mas pesados y tengan porcentajes intermedios de hematocrito

b) presenten porcentajes bajos de heteréfilos y linfocitos y un conteo bajo de parasitos

en sangre

3. Si el color de las patas es un indicador de la condicién, y la condicién afecta la capacidad
reproductiva de machos y hembras, esperamos que:
a) Individuos con patas mas brillantes durante el cortejo establezcan una puesta mas
temprana, tengan puestas de mayor volumen, crias mas pesadas a la eclosion y con
una tasa de crecimiento mas acelerada, asi como pollos con un sistema inmune mas

fuerte.
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METODOS

El estudio se llevé a cabo en la Isla Isabel, Nayarit durante la temporada de reproduccién
Diciembre 2001 a Marzo 2002. Durante el cortejo se atraparon 98 individuos, 40 parejas
completas, seis machos solos y 12 hembras solas. Durante la incubacion se capturaron 69
individuos, 33 parejas completas, dos hembras solas y un macho solo. Durante la crianza se
atraparon 16 parejas. La seleccion de los individuos muestreados durante el cortejo se basé
en observaciones nocturnas; si habia dos individuos durmiendo uno al lado del otro
entonces se consideraba que era una pareja. Debido a que no siempre se logré capturar
parejas completas, existen capturas de un solo integrante de la pareja. Las capturas se
realizaron con la ayuda de un palo largo con gancho en la punta. Se capturaron individuos
entre la Zona de Trabajo y el Cerro de los Pelicanos (Pastizal), en la ladera Norte del Cerro
de los Pelicanos y en el Faro (Fig. 1). Durante el cortejo y la incubacin, las capturas se
llevaron a cabo durante la noche, mientras que durante la crianza se realizaron durante el
dia. El tiempo de manipulacion de los individuos disminuyé considerablemente de las
primeras capturas durante el cortejo (alrededor de 20 min.) a las capturas hechas durante la
incubacion y la crianza (alrededor de 6 min.). Debido a que desconocemos si el color varia
dependiendo de hormonas (estrés) el primer procedimiento llevado a cabo en cada captura

fue 1as mediciones del color de las patas.

Medidas morfométricas y color de las patas

De cada individuo capturado se midié la longitud de la ulna y el pico (+ 1 mm), el color de
las patas y el peso (+ 20 g). Se colocé un anillo metélico numerado en la pata izquierda a
cada individuo capturado para identificarlos posteriormente. El color de las patas se
cuantificé en tres puntos distintos de la membrana interdigital externa e interna de ambas
patas y se midi6 con un colorimetro Minolta CR200 (Minolta Co.) usando la escala de color
CIELAB. Dicha escala mide el color en el intervalo visible para el ser humano (400 a 700
nm). El colorimetro dispara un haz de luz sobre la muestra y mide el color asignando
valores numéricos al brillo o luminosidad (L) y al croma (a* y b*). Estos valores sirven
como coordenadas para ubicar el color exacto de la muestra en una grafica tridimensional
(Fig. 2). El colorimetro se calibré diariamente contra una superficie blanca estandar para

asegurar precision en el registro del color.
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Fig.1. Zona de trabajo en Isla Isabel, Nayarit.

1. Pastizal

2. Cerro Pelicanos
3. Faro

Blanco +l.

b

Azul —b*

Fig. 2. Espacio de color CIELAB
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Medidas de condicién nutricional e inmune

Para obtener una estimacion de la condicion de salud de las aves focales se calculo (1) el
porcentaje de hematocrito, (2) la presencia de parasitos en sangre, y (3) el porcentaje de
heteréfilos y linfocitos, como un indicador de la condicion del sistema inmune. Estas
medidas han sido previamente utilizadas en estudios con aves como indicadores de la
condicién fisiolégica y del sistema inmune (Sundberg, 1995; Horak, 2001; Dufva y
Allander, 1995; Figuerola et al. 1999).

En cada captura se tomé una muestra de sangre (0.5 - 1 ml) del ave suficiente para
obtener el porcentaje de hematocrito y dos extensiones sanguineas en porta objetos (frotis).
Las muestras de sangre se obtuvieron haciendo una puncién en la vena braquial del
individuo y se colocaron en un tubo ependorff con una solucién de EDTA. Una porcién de
la muestra de sangre (aproximadamente 50 pl) se transfirié a un capilar con heparina, el
cual se coloco verticalmente en una gradilla para permitir la separacion del plasma del
hematocrito por medio de sedimentacion. Al cabo de por lo menos 10 hrs. se estimo el
porcentaje de hematocrito de la muestra utilizando un lector de hematocrito. Porcentajes
altos de hematocrito (55% o mas) indican deshidratacion en aves de ornato (Campbell y
Dein, 1984), porcentajes bajos de hematocrito (35% o menos) pueden indicar anemia,
infeccion, desordenes gastrointestinales como parasitos y hemorragias o deficiencias
nutricionales (Ots et al. 1998).

Los frotis se secaron al aire y se fijaron en metanol al 100% durante 5 minutos al
cabo de no més de 3 horas después de la captura de los individuos. Posteriormente en el
laboratorio se tifieron durante 45 minutos utilizando la tincién de Giemsa. Este colorante
consiste en una mezcla de una parte de Giemsa en 10 partes de solucion tampén fosfato a
pH 7.2, realizado inmediatamente antes de usar la tincién (Merino, 1999). A continuacién
se dejaron secar y se montaron con cubreobjetos utilizando un medio de montaje DePeX
(BDH Laboratory Supplies).

Para el estudio de la prevalencia e intensidad de hemoparasitos se utilizé un
microscopio Zeiss modelo KF2. Se reviso con el objetivo de 20x la mitad de la preparacién
haciendo barridos de izquierda a derecha para detectar parasitos grandes extraeritrociticos
como Trypanosomas y microfilarias. En la otra mitad de la preparacion se busco una zona

de distribucion celular homogénea y se revisaron 20 campos para localizar parasitos



intraeritrociticos con el objetivo de 40x. Si se detectd o sospechd que pudiese haber algiin
parasito se comprobo con el objetivo de 100x (Godfrey et al. 1987; Fedinch er al. 1995;
Merino y Potti, 1995; Merino ef al. 1997; Merino et al. 1999).

Una vez que se hubieron examinado los frotis sanguineos para determinar la
presencia de parasitos, estos se utilizaron para estimar la proporcién de dos diferentes tipos
de leucocitos presentes. Se determinaron en 100 células blancas (leucocitos) bajo inmersién
en aceite el porcentaje relativo de los dos tipos celulares mas abundantes: linfocitos y
heterdfilos. Los leucocitos forman parte del sistema inmune y el niimero y la proporcién de
los diferentes tipos de leucocitos refleja el estado de salud del individuo. La respuesta tipica
a enfermedades infecciosas bacterianas o virales, parasitismo, o lesiones inflamatorias es el
incremento en el conteo total de leucocitos (leucocitosis), principalmente de linfocitos y
heteréfilos (Campbell, 1988; Dufva y Allander, 1995; Fudge, 1989). Los linfocitos son
sumamente especificos y estan involucrados en la regulacion inmune, eliminacién de
antigenos y sintesis y secrecion de inmunoglobulinas. Su accién no causa dario a las células
hospederas (Siegel, 1985). Los heteréfilos son células fagociticas no especificas; entran a
los tejidos durante la respuesta inflamatoria y su lisis puede ser dafiina a los tejidos del
hospedero (Parslow, 1994). Incrementos relativos de linfocitos estan asociados usualmente
a la presencia de parasitos sanguineos, mientras que las heterofilias relativas se presentan
con infecciones bacterianas (Fudge, 1989).

Para el analisis de parasitos en sangre de toda la muestra de aves capturadas se
eligié una submuestra tomando como criterio que fueran individuos para los cuales se
tenian muestras durante el cortejo, la incubacion y la crianza. En total se tifieron 102 frotis
(17 machos y 17 hembras) de los cuales solo 71 se encontraban en condiciones adecuadas

para poder realizar las observaciones bajo el microscopio.

Desempeiio reproductivo

En los dias subsecuentes a las capturas durante el cortejo se hicieron revisiones de las
parejas focales cada segundo dia para saber su fecha de puesta. Para determinar el
desempefio reproductivo, una vez que las parejas focales iniciaron la puesta, se marcaron
los nidos con estacas numeradas y se monitorearon cada segundo dia hasta que las crias
cumplieron 20 dias de edad. Se registré la fecha de puesta, el tamaiio de puesta (nimero de

huevos) y el largo y ancho de cada huevo (+ 0.1 mm). El volumen de los huevos se calculd
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utilizando la férmula V= LA%0.51/1000 (Hoyt, 1979). A las crias recién eclosionadas (1-2
dias de edad) se les peso con una balanza electronica (+ 1mg) y se les midié el largo del
pico y la ulna (+ 1mm). A las crias de 20 dias de edad se les volvio a pesar con una pesola
(+ 5g) y 2 medir ulna y pico (+ Imm). Se calculé la tasa de crecimiento de las crias
mediante la férmula: tasa de crecimiento = peso de la cria a los 20 dias de edad - peso de la
cria a la eclosion / peso de la cria a la eclosion.

Para evaluar si el color de las patas y las medidas de condicion de salud de los
individuos varian con respecto a la etapa reproductiva, las aves focales se capturaron
durante el cortejo, durante la incubacion (1-10 dias después de la puesta del segundo
huevo) y durante la crianza (a los 20 dias de edad de la primera cria). En las capturas
llevadas a cabo durante la incubacién y la crianza se peso a cada individuo y se repitio el
protocolo de mediciones morfométricas del color de las patas y toma de muestra de sangre

antes descrito.

Prueba de inmunocompetencia en pollos

Como medida de inmunocompetencia se utiliz6 la respuesta inmune mediada por las
células T a un antigeno, la fitohematoglutinina (FITO o PHA). A las crias de 20 dias de
edad se les tomaron tres replicas del grosor del saco aéreo del ala izquierda con un
micrémetro (+ 0.001 mm) antes de inyectarles 0.1 mg de la FITO (Faceolus vulgaris) en
0.05 ml de solucién amortiguadora de fosfato (PBS). Las mediciones se repitieron al cabo
de 24 horas (Smiths et al. 1999). El area donde se les inyecto el antigeno se marcé con un
plumén indeleble. Dado que la FITO es un antigeno al cual los bobos de patas azules nunca
han sido expuestos, al aplicarselas su sistema inmune debe responder con una reaccion
inflamatoria. La intensidad de la respuesta esta relacionada positivamente con la capacidad

del sistema inmune del individuo (Alonso-Alvarez y Tella, 2001).

Nota Etica

Las aves en cortejo e incubacion se capturaron por la noche para disminuir la perturbacion
y la depredacion a los huevos de otras aves. Durante la incubacion las capturas se realizaron

cerciorandonos de que algun integrante de la pareja permaneciera en el nido. Durante la

crianza las capturas se llevaron a cabo a lo largo del dia ya que el estrés causado por el
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manipulacién disminuia notablemente (vomitaban menos) y las crias eran lo
suficientemente grandes para evitar la depredacion por parte de gaviotas (Laris hermanii) y
fragatas (Fregata magnificens).

La cantidad de la muestra de sangre que se obtuvo de los adultos (0.5ml - 1ml) no
presento riesgo para los individuos ni tampoco para las crias (50 pl). Siempre que fue
posible se evit6 causar hematomas durante la toma de la muestra de sangre y en todos los
casos se utiliz6 material estéril. Se tomaron precauciones para asegurar que el sangrado
hubiera parado antes de liberar a los individuos.

Tanto las mediciones y marcado de los huevos como la toma de muestra de sangre y
medidas morfométricas de las crias siempre se realizaron a una distancia cercana al nido
(aproximadamente 1m) con alguno de los padres en el mismo. Si alguno de los integrantes
de la pareja abandonaba el nido momentaneamente debido a nuestra perturbacion, siempre

se tapaba al huevo o a la cria con una pequefia cantidad de vegetacion aledaiia para evitar la

depredacion por parte de gaviotas o fragatas.

Anéalisis estadisticos

Dimorfismo sexual en color y variacioén con la etapa reproductiva

En todos los analisis que incluyeron el color de las patas se utilizaron los valores de color
promedio de las medidas interdigitales de ambas patas por individuo. Para evaluar si el
color de las patas difiere entre machos y hembras, se utilizaron pruebas de ¢ de dos colas o
U de Mann Whitney (si los datos no se distribuian normalmente, si eran discontinuos o si
las varianzas eran heterogéneas) debido a que el tamafio de muestra disminuia
progresivamente de una captura a la siguiente (medidas repetidas). Para evaluar posibles
variaciones en el grado de dimorfismo en el color de las patas de machos y hembras a lo
largo de la temporada reproductiva se realizé un Analisis Discriminante. También, para
evaluar si el color de las patas varia con la etapa reproductiva (cortejo, incubacion y
crianza), se utilizaron ANOV As de dos vias para medidas repetidas. Debido a que no se
tenian las medidas de las tres etapas reproductivas para todos los individuos en la muestra,
se realizaron dos analisis. En el primero se comparé el cambio en el color del cortejo a la
incubacion, y en el segundo se compard el cambio en el color de la incubacion a la crianza.

Cuando las interacciones fueron significativas se aplicé una prueba de Tukey post hoc.



Se compararon los indicadores de condicion nutricional (peso y porcentaje de hematocrito)
y condicion inmune (porcentajes de heterdfilos, y linfocitos) de machos y hembras en las
tres etapas reproductivas usando pruebas de 7 o U de Mann-Whitney. La variacion en los
indices de condicién a lo largo de la temporada se analiz6 utilizando ANOV As de dos vias
para medidas repetidas. Al igual que en el caso del color se realizaron dos analisis. En el
primero se comparé el cambio en la condicion del cortejo a la incubacion, y en el segundo
se comparé el cambio en la condicién de la incubacion a la crianza. Estos analisis
incluyeron el sexo y el dia de captura con respecto a la fecha de puesta como factores.

Cuando las interacciones fueron significativas se aplicé una prueba de Tukey post hoc.

Color de las patas, condicién nutricional e inmune y desempeiio reproductivo

Para evaluar la relacién entre los parametros de condicion nutricional (peso y porcentaje de
hematocrito) e inmune (porcentajes de heterdfilos y linfocitos) durante el cortejo y la
incubacién y el desempeifio reproductivo (volumen total de la puesta, peso a la eclosion,
tasa de crecimiento y respuesta inmune de la cria 1) se utilizaron regresiones lineales
simples con los distintos parametros de desempefio como variables dependientes y la
condicién nutricional o inmune como variable independiente. Los analisis incluyeron
inicialmente el dia de captura con respecto a la fecha de puesta, pero esta variable se
elimind ya que no fue significativa en ningun caso (se usé el método de simplificacion
Backwards). En el caso del éxito de eclosion se aplico una regresion logistica con
distribucion de errores binomial. Se considerd que una puesta era exitosa cuando al menos
un pollo eclosioné. Se aplicé una prueba post-hoc de Bonferroni (P=0.01) en la seccion de
condicion nutricional e inmune y desempefio reproductivo para controlar la tasa de error
experimental total debida al uso repetido de las mismas variables dependientes en los
analisis.

Para evaluar la relacion entre el color (L, a* y b*) de las patas y el peso durante el
cortejo y la incubacion se utilizaron regresiones lineales multiples. Se utilizaron los
distintos parametros del color como variables dependientes y el peso como variable
independiente; se incluyé la longitud de la ulna como covariable ademas del dia de captura

con respecto a la fecha de puesta. En el caso del cortejo, se incluyeron a los individuos
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reproductivos y a los no reproductivos, por lo que se excluyé el dia de captura con respecto
a la fecha de puesta.

Para evaluar la relacién entre el color (L, a* y b*) de las patas y el porcentaje de
hematocrito se usaron regresiones lineales simples (durante el cortejo) y miiltiples (durante
la incubacidn). Para evaluar la relacion entre el color y los porcentajes de heteréfilos y
linfocitos durante el cortejo y la incubacion se usaron regresiones miiltiples. Se utilizaron
los distintos parametros del color como variables dependientes y los porcentajes de
hematocrito, heteréfilos o linfocitos como variable independiente. Se incluy6 el dia de
captura con respecto a la fecha de puesta como covariable en todas los regresiones salvo en
el caso del color y el porcentaje de hematocrito durante le cortejo para asi poder abarcar a
toda la muestra. En el caso del sistema inmune se analizé solamente a los individuos que se
reprodujeron debido a que tinicamente se examinaron frotis de individuos que
eventualmente tuvieron una puesta.

Se usaron regresiones lineales miltiples para evaluar la relacién entre el color de las
patas durante el cortejo y los componentes de desempeiio reproductivo analizados. Se
utilizaron los diferentes parametros del color como variables independientes y el
desempeiio reproductivo como variable dependiente. A lo largo de todo el trabajo se

reportan promedios + errores estandar.
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RESULTADOS
Dimorfismo sexual en el color de las patas

El color de las patas de machos y hembras fue diferente a lo largo de la temporada
reproductiva. Durante el cortejo, el color de las patas de los machos fue 2.08 nm mas
brillante (L) que el de las hembras, y los valores en los parametros de croma a* (de verde a
rojo) y b* (de azul a amarillo) fueron 3.85 nm mas verdes y 3.67 nm mas amarillos
respectivamente (Fig. 3). Durante la incubacion los machos fueron 3.88 nm mas brillantes
que las hembras, 10.68 nm mas verdes y 4.94 nm mas amarillos que las hembras (Fig. 3).
Durante la crianza los machos fueron 1.62 nm mas brillantes que las hembras, 4.13 nm mas
verdes que las hembras y 0.19 nm mas amarillos que las hembras. Las diferencias en el
color de las patas de machos y hembras durante el cortejo y la incubacion fueron
significativas en los tres parametros de color (L, a* y b*, Tabla 1). Sin embargo, durante la
crianza el color de las patas de machos y hembras solo fue diferente en el parametro a* del
croma, pero no en el brillo o en el parametro b* del croma (Tabla 1, Fig. 3).

La diferencia en el color de las patas entre machos y hembras siempre se movié en
la misma direccién aunque su magnitud varié entre etapas reproductivas (Fig. 3). El grado
de dimorfismo en el color de las patas de machos y hembras fue mayor durante la
incubacion (Fig. 4). Se considero como una estimacion del grado de dimorfismo sexual en
el color de las patas la distancia’ entre los centroides de los tres parametros del color (L, a*
y b*). Esta distancia fue una vez mayor durante el cortejo, seis veces mayor durante la
incubacion y tres veces mayor durante la crianza en machos que en hembras

respectivamente (Fig. 4).

Variacion en el color de las patas con la etapa reproductiva

La coloracién de las patas de machos y hembras cambio de una etapa reproductiva a la
siguiente (Tabla 2). En general, del cortejo a la incubacién las patas de machos y de
hembras se hicieron mas opacas (menor brillo), con tonos menos verdes y mas neutros
(valores mas positivos en el parametro a* del croma) y con una mayor saturacién de azul
(valores mas negativos en el parametro b* del croma, Tabla 2a; Fig. 3). El brillo disminuyo

de manera distinta para machos y hembras del cortejo a la incubacion (interaccion sexo x



etapa reproductiva, Tabla 2a). Para ambos sexos hubo un cambio significativo (machos:
Tukey P=0.02, hembras: Tukey P=0.0002). Ademas, el brillo de los machos en cortejo fue
diferente del brillo de las hembras en incubacion (Tukey ”=0.0002). Machos y hembras
sufrieron una disminucion desigual en la saturacion del croma a* del cortejo a la
incubacion (interaccion significativa) (Tabla 2a). La saturacion del croma a* de los machos
en cortejo no fue diferente del croma a* de los machos en incubacion (Tukey /°=0.14) pero
si vari6 del croma a* de las hembras en cortejo y en incubacién (Tukey P=0.02. P=0.0001
respectivamente). En cambio, la saturacién del croma a* de las hembras vario del cortejo a
la incubacién (Tukey P=0.0002). El parametro b* del croma cambio a un azul mas saturado
del cortejo a la incubacion aunque la diferencia entre machos y hembras tinicamente fue
marginal (Tukey P=0.054) (sin interaccion significativa Tabla 2a).

El brillo de las patas fue diferente para machos y hembras v disminuyo
significativamente de la incubacion a la crianza para ambos sexos ( Tabla 2b: Fig. 3). Enel
parametro a* del croma se encontrd una interaccion significativa entre el sexo v la etapa
reproductiva (Tabla 2b). Asi de la incubacion a la crianza los machos sufrieron una
disminucion en la saturacion de tonos verdes de las patas (Tukey £=0.0003) mientras que
en las hembras (Tukey P= 0.96) no se detecté ninguna diferencia (Tabla 2b). Ademas. la
saturacion del croma a* de los machos en incubacion fue diferente del croma a* de las
hembras tanto en incubacion como en crianza (Tukey P=0.0002 v /7=0.0002). En cuanto al
parametro b* del croma, machos y hembras cambiaron a un azul mas saturado pero la
diferencia entre machos y hembras y la interaccion entre el sexo y la etapa reproductiva no

fueron significativas (Tabla 2b).
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Tabla 1. Comparacion del color de las patas de machos y hembras durante el cortejo (46
machos, 52 hembras), la incubacion (34 machos, 35 hembras) y la crianza (16 machos. 16
hembras). Las comparaciones de cada parametro de color se llevaron a cabo mediante
pruebas de ¢ o U de Mann Whitney.

Color tol' P
cortejo L 26147 0.02
a* -4.16 <0.001
b* 3.17 0.002
incubacién L 1619' <0.001
a* 9.22 <0.001
b* 3.34 0.001
crianza L. 1.34 0.19
a* -2.61 0.01
b* 0.13 0.90

' U de MannWhitney



o 7

o

D

£ 61 s

=

> § 4

2 e

£

o 3- .

€

L LI

La]

S

§ 1 °

k]

o 0 I I I
Cortejo Incubacion  Crianza

Figura 4. Grado de dimorfismo sexual en el color de las patas (.. croma a* y b*)
estimado como las distancias2 de los centroides de cada grupo (Analisis Discriminante,
individuos clasificados correctamente: 67% durante el cortejo. 88% durante la
incubacion. y 66% durante la crianza)
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Tabla 2. Variacion en el color de las patas a) del cortejo a la incubacion (23 machos v 26
hembras) y b) de la incubacion a la crianza (12 machos y 14 hembras). Los anlisis se¢
realizaron usando ANOV As de dos vias para medidas repetidas, se incluyo la clapa
reproductiva (cortejo-incubacion o incubacion-crianza) y el sexo como factores. Se

muestran promedios + e.e.

a) Cortejo a incubacion

Color Promedio + e.e Etapa Sexo Interaccion
Reproductiva

Color __ Conejo _Incubacion _F___P___F P F P
L
Machos 66.81+0.60 64311095 4986 <0.001 2.69 0.11 3.76 - 0.02
Hembras  66.61+0.68 61.43+0.82
a*
Machos  -17.55:0.87  -14.49+093 4728 <0.001 5691 <0.001 11.78 0.001
Hembras -1356-090 -4.20+ 114
b*
Machos 1.86+0.92 S.014127 0 56.68  <0.001  3.92 0.05 0.01 094
Hembras -0.79+0.93 -7.61+1.30
b) Incubacion a crianza

Color Promedio + e.e. Etapa Sexo Interaccién

Reproductiva .

Color Incubacién  Crianza  F r F r F r
L
Machos 66.60+0.57  54.111098 171.95 <0.001 13.82 0.001 238 0.14
Hembras 62.0540.78 52.15+0.99
a*
Machos  -15.332092  -6.05%1.42 1542 <0.001 54.27 <0.001 12.19 (.002
Hembras -2.55-1.21 1714111
b*
Machos -277:1.39  -19.50:098  156.88 <0.001 0.47 0.501 380  0.07

Hembras -8.36-1.90  -20.09+0.99
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Parisitos en sangre

De 71 frotis analizados sélo uno presenté carga parasitaria. El parasito identificado fue una

microfilaria que se encontré en una hembra durante la incubacién.

Descripcion de los indicadores de la condicion nutricional e inmune

Debido a que las diferencias sexuales en peso se han analizado antes (Nelson 1978; Guerra
y Drummond, 1995; Drummond er al. 1991), en este estudio no se realizaron
comparaciones entre machos y hembras para esta variable. El porcentaje de hematocrito de
machos y hembras no difirié en ninguna de las tres etapas de la temporada reproductiva
(Tabla 3; Fig. 5b). El porcentaje de heteréfilos y linfocitos fue diferente sélo durante el
cortejo, los machos presentaron una proporcion mayor de heterofilos y una proporcion
menor de linfocitos que las hembras (P = 0.05; Tabla 3; Fig. 6). Para el resto de la
temporada las diferencias entre sexos en los porcentajes de heteréfilos y linfocitos de
machos y hembras en todas las etapas reproductivas no fueron significativas (Tabla 3; Fig.

6).
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Tabla 3. Comparacion de la condicion nutricional (porcentaje de hematocrito) v condicion
inmune (porcentaje de heterofilos y linfocitos) de machos y hembras en tres etapas de la
temporada reproductiva. Se muestran promedios + e.e. Las comparaciones se llevaron a

cabo usando pruebas de r 0 U de Mann Whitney. Los tamafios de muestra en cada
comparacion se reportan como nimero de machos/hembras.

Machos Hembras to U
Cortejo
hematocrito 57+1.97 56.22 +2.05 0.27
heterofilos 85.88 +2.57 75.63 +3.19 2.50
linfocitos 13.38 + 2.60 20.88 +2.33 -2.15
Incubacion
hematocrito 58.88 + 1.44 59.33 + 1.43 1043.5'
heterofilos 79.92 + 3.60 73.83 +3.26 1.25
linfocitos 18.85+3.19 24.17 +2.82 -1.24
Crianza
hematocrito 57.40 +2.08 59.69 + 1.08 -0.99
heterotilos 81.93+2.92 75.57 +2.61 1.62
linfocitos 15.67 + 2.69 20.71 +2.65 -1.33

0.79
0.03

0.05

(.88
0.23
0.23

0.33
0.12

0.19

T de Mann Whitnev

28



a)

b)

A
L ]

2200
2000 +
1800 - é

1600 -

Peso (g)

1400 - & :

1200 -

1000 | S

o 1 _

62

58 4 |

Hematocrito (%)

54 -

521:'

50 4A—v

Cortejo Incubacion Crianza
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‘34 machos. 35 hembras) y la crianza (16 machos, 16 hembras): (b) porcentaje
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El peso varié del cortejo a la incubacidn de manera diferente para machos y
hembras (interaccion sexo x etapa reproductiva significativa, Tabla 4a; Fig. 5a). Del
cortejo a la incubacion el peso de las hembras disminuy6 en promedio 3.06% mientras que
en los machos aumenté 0.88% (Tabla 4a) sin embargo, el cambio fue significativo para las
hembras (P=0.004) y no para los machos (P=0.96). El porcentaje de hematocrito aumenté
significativamente del cortejo a la incubaci6n, aunque no hubo diferencias entre machos y
hembras (sin interaccién significativa, Tabla 4a). No se encontraron diferencias
significativas relacionadas con el sexo o la etapa reproductiva en la variacién de los
porcentajes de heteréfilos y linfocitos (Tabla 4a; Fig.6).

De la incubacion a la crianza no se encontraron cambios significativos en peso,
porcentajes de hematocrito, heteréfilos y linfocitos (Tabla 4b, Figs. 5 y 6). Con excepcion
de las diferencias en peso entre machos y hembras, no se detectaron diferencias entre sexos

tampoco con el resto de los indicadores de condicion (Tabla 4b).

Indicadores de condicién nutricional e inmune y desempeiio reproductivo

La condicién nutricional (peso) de los machos durante el cortejo no se relacioné con el
desempefio reproductivo una vez que se aplico la prueba post-hoc de Bonferroni (P=0.01,
Tabla 5). No se detecté ninguna relacién entre la condicion nutricional e inmune de los
machos (porcentajes de hematocrito, heteréfilos y linfocitos) durante el cortejo y el
desempeiio reproductivo, sin embargo el poder estadistico de las pruebas fue bajo por lo
que estos resultados deben tomarse con cautela (Tabla 5 y 6). El porcentaje de hematocrito
de los machos durante la incubacion no se relacion6 con el desempefio reproductivo (Tabla
5). El éxito de eclosion se relaciond positivamente con el porcentaje de heteréfilos (f =
0.14) y negativamente con el porcentaje de linfocitos (f# = -0.14) durante la incubacién atn
después de aplicar una prueba de Bonferroni (P=0.01, Tabla 6). Durante la incubacién no
se detectd ninguna relacion entre la condicion inmune de los machos y el resto de los
indicadores de desempeiio reproductivo analizados (Tabla 5 y 6).

La condicién nutricional (peso y porcentaje de hematocrito) e inmune (porcentaje
de heterofilos y linfocitos) de las hembras durante el cortejo y la incubacion no estuvo
relacionada con el desempeiio reproductivo después de aplicar pruebas de Bonferroni
(P=0.01, Tabla 6).
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Tabla 4. Comparaciones de las variaciones en el peso, porcentajes de hematocrito.
heterofilos v linfocitos en diferentes etapas reproductivas, a) del cortejo a la incubacion y b)
de la incubacion a la crianza. Las comparaciones se hicieron mediante ANOVAs de dos
vias para medidas repetidas. Se muestran promedios + e.e.

a) Cortejo a incubacion

Indicador de  Condiciéon Promedio + e.e. Etapa Sexo Interaccion
Condicién Reproductiva

Cortejo Incubacion N F P F P F r
Peso
Machos 1412.73+18.71 14252242422 47 542 0.02 458.11 <0.001 8.43 0.006
Hembras 1917.70+22.63 1858.85+22.31 50
Hematocrito
Machos 53.10+2.71 59.78+1.84 22 6.44 0.02 0.20 0.66 0.88 0.36
Hembras 56.55+3.83 5933+1.41 16
Heterdéfilos
Machos 85.88+2.57 79924359 7 0.69 042 1.02 035 294 0.11
Hembras 75.63+3.19 74.39+3.05 6
Linfocitos
Machos 13.38+2.59 18.8543.19 7 3.00 0.11 0.74 0.41 0.8 0.38
Hembras 20.88+2.33 23.62+2.65 6

b) Incubacion a crianza

Indicador de  Condicion Promedio + e.e. Etapa Sexo Interaccion
Condicion Reproductiva L

Incubacion  Crianza N F P F r F__d{
Peso
Machos 1439.17432.95 13916743138 12 149 0.23 120.38 <0001 0.08 0.78
Hembras 1848.57+33.64 1818.57+37.80 14
Hematocrito
Machos 57.27+1.70 57.75£2.54 11 042 0.52 0.15 0.70  0.70 0.41
Hemktras 56.83+2.70 60.37+1.12 12
Heterofilos
Machos 79.92+3.59 81.93+292 7 1.15 0.31 0.33 038 013 072
Hcmbms ?4,39i3 .05 75.5?j2.6 | 6
Linfocitos
Machos 18.85+43.19 14.64+2.67 7 3.72  0.08 0.22 0.65 0.00 0.98
Hembras 23.62+2.65 20.7142.65 6
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Tabla 5. Indicadores de condicién nutricional (peso y porcentaje de hematocrito) de
machos y hembras durante el cortejo e incubacion y cinco indicadores de desemperio
reproductivo. Los analisis se realizaron mediante regresiones lineales multiples con los
distintos parametros de desempeiio reproductivo como variables dependientes y el peso o
porcentaje de hematocrito como variable independiente. Los andlisis incluyeron
inicialmente el dia de captura con respecto a la fecha de puesta, pero esta variable s¢
elimind ya que no fue significativa en ningun caso (se usé el método de simplificacion de
modelos de Backwards). En el caso del éxito de eclosion se usaron regresiones logisticas

con distribucién de errores binomial. Se aplicé una prueba post-hoc de Bonferroni

(P=0.01).
Machos Hembras
RoG' P N Poder RoG' P N Poder
Peso en Cortejo
Vol. Puesta 0.16 0.31 42 0.17 0.34 0.02 44
Ex. Eclosion 0.53' 0.47 29 127" 026 4
Peso cria | 0.28 0.43 10 0.12 0.10 0.76 I 0.05
Tasa de crecimiento 0.75 0.05 7 0.08 0.79 1 0.04
Respuesta Inmune 0.13 0.76 8  0.05 0.58 0.10 9 037
Peso en Incubacion
Vol. Puesta 0.15 0.38 34 0.14 0.24 0.17 M 027
Ex. Eclosion Fei2! 0.29 34 1.82' 0.8
Peso cria | 0.24 0.41 14 0.21 0.55 0.04 14
Tasa de crecimiento 0.46 0.16 I 0.29 0.57 0.06 11 046
Respuesta Inmune 0.48 0.10 13 038 0.12 0.69 3006
Hematocrito en Cortejo
Volumen Puesta 0.31 0.29 13 017 0.26 0.38 13 014
Exito Eclosion 248" 0.2 13 1.26' 026 13
Hematocrito en Incubacion
Volumen Puesta 0.04 0.80 32 0.04 0.004 0.98 32 0.03
Exito Eclosion 334" 0.07 32 524" 002 32
Peso cria | 0.24 0.42 13 0.12 0.29 0.34 13 013
l'asa de crecimiento 0.08 0.82 10 0.04 0.12 0.74 10 003
Respuesta Inmune 0.17 0.6] 12 0.07 0.40 0.20 12025

lys P .. P . - . s . -
(s estadistico de regresion logistica con distribucion de errores binomial.
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Tabla 6. Indicadores de condicion inmune (porcentajes de heterofilos y linfocitos) de
machos y hembras durante el cortejo e incubacion y 5 indicadores de desempeno
reproductivo. Los analisis se realizaron mediante regresiones lineales simples con los

parametros de desempefio reproductivo como variables dependientes y los indicadores de
condicion como variables independientes. Para el éxito de eclosion se usé una regresion
logistca con distribucion de errores binomial. Los tamaiios de muestra para los analisis de

hematocrito durante el cortejo y peso de la cria 1 (machos n=4. hembras n=3) tasa de¢

crecimiento (machos n=1, hembras n=3) y respuesta inmune (machos n=3, hembras n=3)
durante el cortejo fueron insuficientes por lo que estas regresiones no se llevaron a cabo. Se
aplico una prueba post-hoc de Bonferroni (P=0.01).

Machos Hembras
 RoG' P N Poder RoG' P N Poder
% heterdéfilos en
Cortejo
Volumen Puesta 0.24 0.57 8 0.08 0.37 041 7 0.12
Exito Eclosion 1.08" 023 8 1.85' 0.17 7
Peso cria 1 0.16 0.73 7 0.05 0.35 050 6 0.09
Tasa de crecimiento 0.58 0.31 5 0.15 0.41 042 6 011
Respuesta Inmune 041 032 8 0.16 0.29 0.64 5 0.06
% heterofilos en Incubacion
Volumen Puesta 032 028 13 0.18 0.03 092 13 0.03
Exito Eclosion 11.52" 0.001 13 0.04' 085 13
Peso cria | 0.35  0.27 12 0.19 0.04 091 12 0.03
Tasa de crecimiento 0.26 047 10 0.11 0.31 039 10 0.13
Respuesta Inmune 0.41  0.19 12 0.25 0.15 0.65 12 0.65
% linfocitos en
Cortejo
Volumen Puesta 0.29 0.49 8 0.10 0.50 026 7 0.19
Exito Eclosion 051" 047 8 147" 023 7
Peso cria | 022 064 7 0.07 0.42 041 6 0.12
Tasa de crecimiento 0.58 031 5 0.15 0.41 042 6 0.11
Respuesta Inmune 043  0.29 8§ 0.17 0.25 0.69 5 0.06
% linfocitos en Incubacién
Volumen Puesta 0.28 0.35 13 0.15 0.05 0.88 13 0.04
Exito Eclosion 11.00"  0.001 13 0.50’ 048 13
Peso cria | 038 0.22 12 0.22 0.09 0.77 12 0.05
Tasa de crecimiento 023  0.52 0.09 0.30 041 10 0.12
Respuesta Inmune 040 0.20 12 0.24 0.05 0.88 12 0.04

(e e _— i . , i ; &
(s estadistico de regresion logistica con distribucion de errores binomial
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Color de las patas e indicadores de condicién nutricional e inmune

No se encontr6 relacién entre el color de las patas de los machos durante el cortejo y el
peso al incluir en el mismo analisis a individuos reproductivos y no reproductivos (Tabla
7). Al tomar en cuenta sélo a los machos que produjeron una puesta, se encontré que el dia
de captura con respecto a la fecha de puesta estaba relacionada con el peso de los machos
en cortejo, sin embargo la pendiente del parametro a* del croma (£ =0.09) no fue
significativa (Tabla 7). El parametro a* del croma se relacioné negativamente con el peso
de los machos durante la incubacion; el resto de los parametros de color no estuvieron
relacionados con el peso (Tabla 7). El porcentaje de hematocrito de machos en cortejo
unicamente se relacioné (de forma positiva) con el parametro b* del croma. Durante la
incubacion no se encontro relacion entre el porcentaje de hematocrito y el color (Tabla 7).

No se encontro relacion entre el porcentaje de heterdfilos y linfocitos y el color de
las patas de los machos medido en la misma etapa que la condicion inmune analizada
(cortejo e incubacion, Tabla 8). En el caso de los porcentajes de heteréfilos y linfocitos,
solo se incluyeron a los individuos que obtuvieron pareja y produjeron una puesta dado que
se examinaron unicamente los frotis de individuos reproductivos.

El color de las patas durante el cortejo de las hembras reproductivas y también de
las que no se reprodujeron, no estuvo relacionado con el peso (Tabla 7). Al considerar
unicamente a las hembras que produjeron una puesta se encontré que la fecha de puesta
estaba relacionada con el peso de las hembras, sin embargo las pendientes estimadas para
los parametros a* y b* del croma no fueron significativas (Tabla 7). Durante la incubacién
no se detecto relacion entre el color de las patas y el peso de las hembras (Tabla 7). El
porcentaje de hematocrito y el color durante el cortejo y la incubacién no se relacionaron
con ninguno de los parametros de color (Tabla 7).

La condicion inmune de las hembras estuvo relacionada con el color de sus patas
tinicamente durante el cortejo (Tabla 8). El brillo durante el cortejo se relacioné
negativamente con el porcentaje de heterofilos y también con el porcentaje de linfocitos,
mientras que el resto de los parametros del color no estuvieron relacionados con la
condicion inmune (Tabla 8). No se encontro relacion entre el color y la condicién inmune

durante la incubacion (Tabla 8). Al igual que en el caso de los machos, solamente se
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incluyeron en el analisis aquellas hembras que produjeron una puesta dado que inicamente

se examinaron los frotis de individuos reproductivos.

Color y desempeiio reproductivo

El color de las patas (L, a*, b*) de los machos durante el cortejo estuvo relacionado con la
fecha de puesta (Fig. 7,. Tabla 9), con el éxito de eclosion (Fig.8, Tabla 9) y con el peso de
la cria 1 a la eclosion (Fig. 9; Tabla 9). El volumen total de la puesta, la tasa de crecimiento
y la respuesta inmune de la cria 1 no se relacionaron con el color de los machos (Tabla 9).
Los machos capturados mas temprano con respecto a la fecha de puesta tuvieron color de
patas mas verdes; patas mas azules sefialaron un mayor éxito de eclosion y un color menos
verdoso se relacioné con un mayor peso de la cria 1 a la eclosion (Tabla 9).

El color de las patas de las hembras durante el cortejo estuvo relacionado con la
fecha de puesta, el volumen total de la puesta y el éxito de eclosion (Tabla 9). Las hembras
con color de patas menos verdes tuvieron puestas mas tempranas, y de mayor volumen
(Figs. 10 y 11). Color de patas mas azul sefialé un mayor éxito de eclosién (Fig. 12). El
color de las patas de las hembras durante el cortejo no se relaciono con el peso de lacria 1 a
la eclosion, la tasa de crecimiento o la respuesta inmune de esta (Tabla 9).

El cambio en el color de las patas de las hembras del cortejo a la incubacién no
estuvo relacionado con el volumen total de la puesta (Regresion lineal multiple, » =0.42, F
=1.53, P=0.24, N = 26; el analisis incluyo el cambio en L, a* y b* como variables

independientes y el volumen total como variable dependiente).

Apareamiento asortativo

Durante el cortejo, no se encontré relacion entre el color de las patas (L, a* y b*) de
machos y hembras que posteriormente tuvieron una puesta juntos (brillo F=3.71, N=46,
P=0.60, g.1.=1, poder de la prueba=0.46; a* F=0.95, N=46, P=0.33, g.1.=1, poder de la
prueba=0.16; b* F=1.38, N=46, P=0.24, g.1.=1, poder de la prueba=0.21). El analisis

incluyd la fecha de puesta como covariable.
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Tabla 7. Color de las patas (L, a*, b*) y dos indicadores de condicion nutricional de
machos y hembras durante el cortejo y la incubacion. Los analisis se realizaron mediante
regresiones lineales simples para el caso del hematocrito durante el cortejo. para ¢l resto de
los casos se llevaron a cabo regresiones lineares multiples. Se utilizaron los indicadores de
condicion nutricional como variables independientes y los parametros de color como
variables dependientes.

Machos Hembras
r P N Poder p r P N Poder p

Peso en Cortejo
(reproductivos y no
reproductivos)

L 018 039 57 028 0.18 036 63 030

a* 020 032 57 033 028 009 63 0.60

b*  0.11 0.70 57 0.13 021 028 63 036
Peso en Cortejo
(reproductivos)

L 036 015 42 065 026 038 46 043

a* 049 002 42 dia 0.09 0.50 0.007 46 dia 0.11

b* 030 029 42 0.50 042 0.04 46 dia-0.10
Peso en
Incubacion

L 047 009 29 0.75 0.18 0.81 33 0.7

a* 063 0005 29 peso-0.02 (.12 0.93 33 0.0

b* 025 066 29 025 0.07 099 33 0.06
Hematocrito en Cortejo
(reproductivos y no
reproductivos)

L 0.034 0.14 21 032 0.11  0.62 23 0.07

a* 005 082 21 0.04 0.12  0.58 23 0.08

b* 044 004 21 0.52 hem0.30  0.33 0.13 23 0.33
Hemztocrito en
Cortejo
(reproductivos)

L 030 062 13 017 022 0.75 15 012

a*  0.31 0.61 13 0.17 0.69 0.02 15 dia 0.16

b* 044 035 13 031 0.54 0.13 15 0534
Hematocrito en
Incubacién

L 035 015 32 031 012 0.8l 33 0.09

a* 029 029 32 036 0.20 053 33 0.20

b* 022 049 32 023 009 089 33 007
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Tabla 8. Color de las patas (L, a*, b*) y sistema inmune de machos v hembras durante el
cortejo v la incubacion. Los analisis se realizaron mediante regresiones lineales maltiples
con los distintos parametros de sistema inmune como variables independientes v los

parametros de color como variables dependientes.

Machos Hembras
r P N Poder r P N Poder p
% heterdfilos en
Cortejo
(reproductivos)
L 017 093 8 0.06 0.86 0.04 8 dia -0.25
a* 028 082 8 0.09 031 0.78 8 0.11
b* 0.17 093 8 0.06 0.04 099 8 0.03
% heterofilos en
Incubacion
L 043 037 13 0.30 046 0.31 13 034
a* 025 073 13 0.12 0.56 0.15 13 0.32
b* 025 073 13 0.12 042 039 13 029
% linfocitos en
Cortejo
(reproductivos)
L 018 092 8 0.06 085 0.04 8 dia -0.26
a* 028 082 8 0.09 0.36 0.70 g8 013
b* 0.14 095 8 0.05 0.10 0.98 8  0.04
% linfocitos en
Incubacion
. 043 037 13 030 045 0.32 17 033
a* 030 064 13 0.16 0.56 0.15 R )
b* 023 076 13 0.11 047 0.28 3 037
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Fig. 7. Color de las patas de 44 machos durante el cortejo y la fecha de puesta.

Se realizo una regresion linear maltiple que incluyé como variables independientes
el color de las patas (L, a*, b*) Los pardmetros de las curvas estimadas no fueron
significativamente diferentes de cero para el brillo (P= 0.99) ni para el croma h*
(P=0.12). Para el croma a* los parametros de la curva son: #=-2.08. ['=11.04.

39



Tabla 9. Color de las patas (L. a*, b*) de machos y hembras durante el cortejo y seis
componentes del desempeiio reproductivo. Los andlisis se realizaron mediante regresiones
lineales multiples. Los parametros de color se incluyeron como variables independientes v
los componentes de desempeiio reproductivo como variables dependientes. En ¢l caso del
éxito de eclosion se us6 una regresion logistica con distribucion de errores binomial.

Machos Hembras

ro 0" ~F N ﬂ"  Poder roG' P N ;}‘ Poder

Fechade 049 (001 44 2*-208 0.50  0.005 45 @a*-1.60

Puesta

Vol. 023 055 44 0.31 045 003 45 a*218

puesta

Exitode  16.89' 0.001 31 b* -0.31 8.60 004 32 L 034
eclosion b®-0.19
Pesocrial 090 0.01 10 a* 1.64 0.44 0.66 11 0.26
Tasacrec. (.79 0.35 7 0.57 0.61 0.34 11 051
Cria 1

Respuesta  0.72  0.26 9 0.61 0.60 0.48 9 0.40
inmune

( de regresion logistica con distribucion de errores binomial

“festiraados de las pendientes de las curvas ajustadas que fueron significativas
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Fig. 8. Color de las patas de 31 machos durante el cortejo y el éxito de eclosion.
Se realizo una regresion logistica con distribucion de errores binomial que incluro
como variables independientes el color de las patas (L. a*. b*). Los parametros

de las curvas son: para el croma b* #=-0.31. P=0.002. Los parametros dc las
curvas estimadas no fueron significativamente diferentes de cero para ¢l brillo
(P=0.28) y para el croma a* (P=0.19).
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Fig. 9. Color de las patas de 10 machos durante el cortejo v el peso

de la cria 1 a la eclosion. Se realizo una regresion linear multiple que
incluyd cemo variables independientes el color de las patas (L.a*.h*)
Los parametros de las curvas estimadas no fueron significatiavamente
diferentes de cero para el brillo (P=0.30) ni para el croma b* (/=0 83)
Para el croma a* los parametros de la curva son: #=1.64, P=0.004
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Fig.10. Color de las patas de 44 hembras durante el cortejo y la fecha
de puesta.Se realizé una regresion linear multiple que incluyé como
variables independientesel color de las patas (L,a*.b*). Los parametros
de las curvas estimadas no fueron significativamente diferentes de cero
para el brillo (P=0.67) ni para el croma b*(P=0.16). Para el croma a*
los parametros de la curva son: b=-1.60, P=0.005.
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Fig. 11. Color de las patas de 44 hembras durante el cortejo y el volumen total
de la puesta. Se realizé una regresion linear multiple que incluyo como variables
independientes el color de las patas (L,a*,b*) y los residuales de tamaiio-peso
(r=0.61, P=<0.001). Los pardmetros de las curvas no fueron significativamentes
de cero para el brillo (P=0.16) ni para el croma b* (P=0.37). Para el croma a*
fos parametros de la curva son :3=3.18, P=0.002
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Fig. 12. Color de las patas de 32 hembras durante el cortejo y el éxito
de eclosion. Se realizod una regresion logistica con distribucion de
errores binomial que incluyo como variables independientes el color
de las patas (L. a*, b*). Los parametros de las curvas son: para el
brillo =).34, P=0.009; y para el croma b*: b=-0.19, P=0.03.

Los parametros de las curvas estimadas no fueron significativamente
diferentes de cero para el croma a* (P=0.74).



Discusion

Color de las patas: dimorfismo sexual y variaciones con la etapa reproductiva

El color de las patas en el bobo de patas azules fue dimérfico y varié dependiendo de la
etapa reproductiva en la que se encontraban. En general, los machos tuvieron un color de
patas mas brillante, con tonos mas verdes y mas amarillos que las hembras. Al avanzar la
temporada reproductiva, el color de las patas de machos y hembras tendi6 a opacarse,
volviéndose de un tono menos verde y mas azul. El dimorfismo y la direccién de la
variacién en el color de las patas a lo largo de la temporada reproductiva sugieren que el
color puede ser una caracteristica bajo seleccién sexual. Algunos de los requisitos para que
un caracter se pueda considerar bajo seleccion sexual son que el omamento sea mas
conspicuo durante la temporada reproductiva que en otros periodos de la vida del
organismo, que sea diferente entre sexos y que se despliegue a parejas potenciales o rivales
sexuales (Andersson, 1994). En el bobo de patas azules se cumplen todos estos requisitos.
Ademas, estudios recientes realizados en la misma colonia de bobos donde se llevé a cabo
este trabajo, encontraron que el color de las patas afecta la motivacion de machos y
hembras para cortejar: el cortejo y la proporcién de parejas que copularon disminuyeron
cuando el color de las patas del macho o de la hembra se modificé experimentalmente a un
azul mas oscuro (Torres y Velando 2003, Torres y Velando en revisién). Todos estos
resultados sugieren que el color de las patas en esta especie podria estar funcionando como
un ornamento sexual.

Suponiendo que hay un desgaste mayor entre ambos extremos de la coloracién, el
hecho de que el color varie de un azul turquesa durante el cortejo, a un azul méas oscuro
durante la crianza sugiere que el color es una caracteristica costosa de mantener; pudiera ser
que mediante la alimentacién machos y hembras logran compensar la energia invertida y
por ello el costo a largo plazo es nulo. Hasta ahora desconocemos como se produce el color
de las membranas de las patas en el bobo de patas azules. El color de los tegumentos podria
ser producto de pigmentos o de la dispersion de la luz a través de las fibras de colageno
dispuestas de forma paralela en la membrana (Prumm y Torres, 2003). En aves, los colores
rojos, naranjas y amarillos en el plumaje (Inouye et al. 2001; Hill et al. 2002) y tegumentos
(Negro et al. 1998; Burley y Coopersmith, 1987) dependen de carotenos. Dentro del

organismo, los carotenos participan en funciones importantes como inmunoestimulantes y
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antioxidantes; sin embargo, los animales no los pueden producir directamente y tienen que
obtenerlos de la dieta (Tschirren et al. 2003; Faivre et al. 2003). Se ha sugerido que el color
en el contexto sexual puede ser una caracteristica costosa ya que podria haber un
compromiso entre conservar muy vistoso el ormamento o destinar ese recurso a mantener la
condicién inmune (Olson y Owens, 1998; Saks et al. 2003; Blount et al. 2003). En el bobo
de patas azules seria necesario investigar la forma en que se produce el color para saber
cuales serian los costos de exhibir el color azul turquesa de las patas durante el cortejo.

El mayor grado de dimorfismo en color se alcanzé durante la incubacion cuando
la disminucién en el brillo y en los tonos verdes de las patas se hizo mas pronunciada en
hembras que en machos. El cambio mas drastico en el color de las patas de las hembras
podria deberse a un cambio en la asignacion de recursos. Si el color de las patas en los
bobos depende parcialmente de pigmentos, y estos pigmentos son parte también de los
recursos que se asignan a la puesta, esperariamos como se observd, un cambio en el color
de las patas de las hembras después de completar la puesta de huevos. Hay varios estudios
que documentan la presencia e importancia de los pigmentos asignados a los huevos de las
aves (Fletcher, 1992; Blount et al. 2002), por ejemplo en el cemicalo americano Falco
sparverius, el color de las patas de las hembras disminuye después de la puesta y se ha
sugerido que las hembras podrian estar desviando hacia los huevos los pigmentos que
utilizaron para hacer mas visible el ornamento (Negro ez al. 1998).

En las hembras, se observo una disminucién en el brillo y en el tono verde de las
patas y un aumento en la saturacion de azul del cortejo a la incubacién. El cambio en el
color de las patas de las hembras durante este periodo posiblemente sea gradual, lo que
podria sugerir que el color funciona como una sefial del estado hormonal de las hembras y
por lo tanto que podria indicar a los machos cuando es el mejor etapa para intensificar el
cortejo pre-copulatorio.

El cambio en el color de las patas de los machos del cortejo a (en promedio) 10
dias después de la puesta, fue mas sutil que en las hembras, ya que mantuvieron en parte el
brillo y el tono azul turquesa del cortejo. Esto podria sugerir que los machos, al mantener el
color de las patas del cortejo varios dias después de la puesta, podrian seguir cortejando y

obtener cdpulas extra-pareja e incrementar asi su adecuacion.



Parisitos en sangre

En general no se encontraron parasitos en sangre, salvo la microfilaria de la hembra durante
la incubacién. En un estudio con petreles, Merino y Minguéz (1998) encontraron que la
ausencia de parasitos sanguineos en Hydrobates pelagicus probablemente se debe a la falta
de vectores o a una resistencia natural de esa especie a los hemoparasitos. Rytkonen et al
(1996) encontraron que en el carbonero sibilino Parus montanus no habia parésitos en
sangre y lo atribuyeron a que el muestreo se llevé a cabo en una sola temporada. El grado
de parasitismo tiende a cambiar con la etapa reproductiva del hospedero ya que el parasito
sincroniza el inicio de la infeccién aguda con la etapa donde el posible hospedero tiene
mayor contacto con otros individuos y su sistema inmune se encuentra deprimido, como es
durante el cortejo y la incubacion. En el bobo de patas azules la bajisima prevalencia de
parasitos sanguineos puede estar dada por una combinacion de diferentes factores como son
la ausencia o baja densidad de vectores en islas oceénicas, la posible resistencia natural a
parasitos sanguineos o simplemente la necesidad de mayor informacién. Seria de gran
utilidad identificar los posibles vectores presentes en Isla Isabel e investigar sus ciclos
reproductivos para saber si son capaces de transmitir parasitos en sangre al bobo de patas
azules durante su temporada reproductiva. El tamafio de muestra analizado en este estudio
fue pequefio y solamente se incluyeron muestras de aves que establecieron una puesta, por
lo que es necesario aumentar el tamafio de la muestra e incluir individuos que no fueron
reproductivamente exitosos antes de concluir que en esta especie la prevalencia de parasitos

en sangre es muy baja.

Condicién nutricional e inmune

Del cortejo a la incubacion las hembras perdieron peso mientras que en los machos no se
detect6 una diferencia significativa. Del inicio de la incubacion a la crianza (20 dias
después de la eclosion de la cria 1) los machos perdieron mas peso que las hembras. La
condicién nutricional de las hembras disminuy6 del cortejo a la incubacién, posiblemente
por los recursos invertidos en la formacién de los huevos. De la incubacién a la crianza la
disminucién en el peso de las hembras fue menor que en los machos (ver Tabla 4).

El hecho de que los machos perdieran mas peso que las hembras del inicio de la

incubacién al inicio de la crianza, sugiere que los machos podrian estar invirtiendo
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relativamente mas que las hembras durante este periodo. Un estudio realizado
recientemente con el bobo de patas azules sugiere que el peso que pierden los machos es
proporcional al tiempo que destinan a la incubacion, al parecer, los machos sufren un
desgaste mayor que las hembras durante esta etapa de la temporada reproductiva (Garcia
Peiia, G. datos no publicados). Alternativamente, los cambios en el peso a lo largo de la
temporada reproductiva podrian simplemente indicar cambios temporales en la
disponibilidad del alimento (Cucco et al. 2002; Christe et al. 2002). En los bobos, los
cambios en el peso posiblemente sean el resultado de la interaccién entre el individuo y la
disponibilidad de alimento, por lo que se observan diferencias en las variaciones de peso
entre sexos.

No se detectaron diferencias significativas en los porcentajes de hematocrito de
machos y hembras; las variaciones en los porcentajes de hematocrito entre las etapas
reproductivas solo fueron significativas del cortejo a la incubacién. En otras aves, los
resultados sobre las diferencias entre machos y hembras de este indicador de condicion son
variados. Por ejemplo, Potti et al. (1999) no encontraron dimorfismo sexual en el
porcentaje de hematocrito durante la temporada reproductiva del papamoscas cerrojillo
(Ficedula hypoleuca), mientras que Ots ef al. (1998) observaron que el porcentaje de
hematocrito de las hembras de Parus major era mas alto que el de los machos. Por otro
lado, los porcentajes normales reportados en la literatura para aves de ornato o de corral
(35% a 50%) son menores que para los bobos de patas azules (promedio de machos y
hembras en las tres etapas reproductivas: 58%). Esto no necesariamente implica que los
individuos estudiados presenten problemas de deshidratacion o de nutricion sino
simplemente que por ser una especie marina cuenten con porcentajes de hematocrito mas
altos debido a un metabolismo mas demandante. Wanless et al. (1997) reportan valores de
hematocrito en adultos entre 54.8 + 6.1% y 57.9 + 9.3% (promedio + d.e.) para el arao
comun, Uria aalge, el alca comin, Alca torda, el frailecillo del artico, Fratercula arctica y
la gaviota tridéctila, Rissa triddctila. En los bobos de patas azules los porcentajes de
hematocrito estimados fueron parecidos a los reportados para otras aves marinas en
condiciones saludables, lo que sugiere que las aves en nuestro estudio se encontraban en
una condicion de salud adecuada.

Los porcentajes de heterdfilos y linfocitos fueron dimérficos solamente durante el

cortejo y no se detectaron variaciones significativas a lo largo de la temporada
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reproductiva. Durante el cortejo los machos presentaron en promedio un porcentaje de
heteréfilos 10% mayor que el de las hembras, y un porcentaje de linfocitos 7% menor que
el de las hembras. Al igual que con el porcentaje de hematocrito, los resultados en otros
estudios son variados. Por ejemplo, Ots y colaboradores (1998) observaron dimorfismo
sexual en el carbonerillo Parus major durante la temporada reproductiva tinicamente en el
porcentaje de heteréfilos; este dimorfismo se lo adjudicaron a las diferencias
endocrinoldgicas entre sexos y posiblemente a que las hembras invertian mas en la
reproduccién que los machos. En el pingiiino antartico Pygoscelis antartica, el porcentaje
de heterdfilos y linfocitos no difirié entre sexos durante la temporada reproductiva (Moreno
et al. 1998). El bobo de patas azules presentd durante la temporada reproductiva
(practicamente) ausencia de hemoparasitos y valores mas altos de heterdfilos (79%) y mas
bajos de linfocitos (19%) que los reportados por Figuerola y colaboradores en 1999 para
individuos libres de hemoparasitos de Emberiza cirlus (37% de heteréfilos y 56% de
linfocitos). Sin embargo, la muestra analizada en este trabajo tinicamente incluyo a
individuos que establecieron una puesta, por lo que se podria decir que los porcentajes
reportados de hematocrito, heteréfilos y linfocitos en este estudio estin sesgados a
individuos con una condicién nutricional e inmune lo suficientemente buena para
reproducirse. Porcentajes altos de heteréfilos suelen indicar infecciones bacterianas por lo
que los individuos muestreados en este estudio pudieron haber estado sufriendo alguna
enfermedad de este tipo. Existe polémica acerca de coémo interpretar el conteo alto de
leucocitos. El niimero de leucocitos en sangre esta en funcion del tipo de infeccion (si es
aguda o cronica), de la habilidad para combatir infecciones y del niimero de leucocitos
restantes después de la interaccion entre el sistema inmune y los patégenos en cuestion, por
lo que niveles altos de leucocitos pueden reflejar inmunocompetencia baja, alta o ambas
(Dufva y Allander, 1995). En todo caso, las aves analizadas en este estudio fueron capaces
de reproducirse, por lo que la infeccion bacteriana (si existid) no presento limitaciones para
reproducirse. El tamafio de muestra utilizado para la seccién de condicién inmune fue
pequefio y aunque se encontraron algunos resultados significativos, el analisis podria ser

mucho mas robusto si se ampliara el tamafio de muestra.
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Condicién y desempeiio reproductivo

La condicién nutricional (peso y porcentaje de hematocrito) de machos no estuvo
relacionada con el desempeiio reproductivo durante el cortejo ni durante la incubacién. Sin
embargo, la condicién inmune de los machos durante la incubacién si estuvo relacionada
con una de las variables de desempefio reproductivo analizadas. Los porcentajes de
heterdfilos y linfocitos durante la incubacién se relacionaron positiva y negativamente con
la probabilidad de éxito de eclosion. Lo anterior sugiere que los machos en mejor condicion
inmune invierten mas durante la incubacion, incrementando la probabilidad de eclosion.

El peso de las hembras en cortejo estuvo relacionado con el volumen total de la
puesta y con el peso de la cria 1 en incubacién. El porcentaje de hematocrito de las hembras
en incubacién se relacioné con el éxito de eclosion. Lo anterior sugiere que la condicion
nutricional de las hembras parece ser un buen indicador del esfuerzo invertido para
producir una puesta y llevarla a término. El sistema inmune (porcentaje de heteréfilos y
linfocitos) de las hembras no parece sefialar su desempefio reproductivo. En general, el
sistema inmune de los individuos durante el cortejo y la incubacion no parecen ser buenos
indicadores del desempeiio reproductivo, sin embargo los tamafos de muestra en este

estudio son pequeiios por lo que los resultados hay que tomarlos con cautela.

Condicién y color

Salvo por la relacion negativa entre el color y el peso de machos durante la incubacion y la
relacion positiva entre el color y el porcentaje de hematocrito en machos durante el cortejo,
no se detectd una relacion entre la condicién nutricional e inmune y el color de machos y
hembras. En general, el color no parece sefialar la condicién nutricional e inmune de los
individuos. La ausencia de relacion entre el peso de los machos y hembras y el color
durante el cortejo pareceria contradictorio con evidencia reciente que muestra que en
condiciones experimentales en donde se controlé la cantidad de alimento recibida, el brillo
de las patas decrecié al disminuir la condicién nutricional (el alimento ingerido afecto el
peso) de los machos experimentales (Torres y Velando, 2003). La falta de una relacion

significativa entre el color y el peso durante el cortejo podria deberse simplemente a que el
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color es una sefial muy dinamica (Velando y Torres, datos sin publicar). En el 2003, Torres
y Velando observaron que el color de las patas de los machos afecta la motivacién de las
hembras para cortejar. Sin embargo el experimento sélo demostré que los machos con patas
de colores mas opacos eran menos preferidos por las hembras. Hace falta el experimento
contrario donde se incremente el brillo de las patas para saber qué intensidad de brillo es el
mas atractivo. Seria de gran ayuda saber el mecanismo responsable de la produccion del
color azul en esta especie y que es lo que indica. Es posible que la intensidad de brillo que
pudiera resultar mas atractiva y refleje mayor calidad, esté en algin punto intermedio del
intervalo de valores correspondientes a machos con patas brillantes y con una buena
condicién nutricional; por ejemplo, durante el cortejo los machos que tuvieron una puesta
fueron en promedio (brillo: promedio = 67.15, e.e.=0.40 y peso: promedio = 1424.76, e.e.
= 13.88) 3.3% menos luminosos y 1.3% mas pesados que aquellos que no se reprodujeron

(brillo: promedio = 69.34, e.e. =0.76 y peso: promedio = 1405.67, e.e. = 25.82).
Color y desempeiio reproductivo

El color de las patas de los machos durante el cortejo estuvo relacionado con la fecha de
puesta, con el éxito de eclosion y con el peso de la cria 1 a la eclosién. Si el color es un
caracter honesto, entonces los machos con patas mas brillantes, con tonos mas verdes y mas
amarillos podrian ser més atractivos para las hembras ya que despliegan calidad,
posiblemente en términos de mayor inversién parental. Aun mas, los resultados
encontrados podrian ser producto de una mayor inversion por parte de las hembras cuando
se aparean con machos mas atractivos (e.g. Gil ef al. 1999; Cunningham y Russell, 2000;
Saino et al. 2002). En cualquiera de los dos casos, aparearse con machos con color de patas
atractivo podria representar ventajas importantes para la adecuacion de la hembra. Ademas
de aumentar el éxito de eclosion, producir crias mas pesadas a la eclosion aumenta la
probabilidad de supervivencia de las crias durante su primera semana de vida (D’Alba,
2000), mientras que establecer puestas tempranas aumenta la probabilidad de las crias de
emplumar (Torres y Drummond, 1997), y de sot.)revivir hasta la edad reproductiva
(Drummond ez al. 2003). Otros estudios también han encontrado ventajas en éxito
reproductivo para las hembras que se aparean con los machos que despliegan mas

intensamente caracteristicas de color (Merilae et al. 1999; Keyser y Hill, 2000; Hill, 1990 y
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1991; Saks et al. 2003). McGraw y colaboradores (2001) encontraron que machos con
colores intensos de rojo criaban mds volantones al afio que machos con colores naranjas o
amarillos al empezar a reproducirse temprano en la temporada. Sin embargo en otras
especies no se ha observado una relacion entre el caracter ornamental y algiin componente
del desempefio reproductivo. Price y Burley (1994) encontraron en un estudio con
Taeniopgygia guttata, que el color del pico de los padres no afectaba el peso de la cria o su
tasa de crecimiento; Perrier et al. (2002) tampoco encontraron relacion entre la intensidad
del color del ornamento y variables que podrian indicar cuidado patemo. En los bobos, los
resultados sugieren que el color de las patas podria ser un indicador honesto del cuidado
parental del macho, sin embargo en este estudio no podemos separar los efectos maternos
de la participacién del macho.

El color de las patas de las hembras durante el cortejo se relacioné con la fecha de
puesta, con el volumen total de la puesta y con el éxito de eclosion. El hecho de que el
color de las patas esté ligado a estas tres medidas de desempefio abre la posibilidad de que
los machos pudieran utilizar este atributo como indicador de la capacidad de las hembras
para producir una puesta y llevarla a término. El color puede ser un aliciente para motivar a
los machos a cortejar con hembras de mayor capacidad de crianza (copulas intra y extra
pareja), incrementar los despliegues o aumentar el resguardo de pareja (de Lope y Moller,
1993; Moreno et al. 1994; Torres y Velando, 2003). En un estudio con Bucephala clangula,
Ruusila et al. (2001) observaron que el patrén de coloracion de las alas estaba relacionado
con el dia de eclosion, indicando que el fenotipo de las hembras sefiala calidad
reproductiva. Para el bobo de patas azules el color de las patas de las hembras afecta la tasa
de cortejo de los machos intra y extra-pareja (Torres y Velando en revisién). Es decir en
Sula nebouxii, el color de las patas podria ser un buen indicador del potencial reproductivo
de las hembras y afectar su atractivo sexual. Debido a que el color de las patas en esta ave
es una caracteristica dinimica que puede cambiar en periodos de tiempo cortos (Torres y
Velando, 2003), cambios en el color de las patas podrian también indicar el estado
reproductivo de las hembras al sefialar su periodo fértil. Esta posibilidad se podria

investigar en estudios futuros.
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Apareamiento asortativo e hipétesis alternativas sobre la evoluci6n del color de las

patas

A. Moller (1991) observé que en la golondrina comiin Hirundo rustica los machos de
calidad fenotipica alta adquirian hembras de calidad similar sugiriendo que en esa especie
habia apareamiento asortativo, y aunque nuestros datos indican que en el bobo de patas
azules no hay apareamiento asortativo basado en el color de las patas durante el cortejo, no
podemos concluir que realmente éste no exista debido al tipo de muestreo que se llevé a
cabo. En dos estudios con la misma especie (Velando y Torres en preparacion), se observo
que el color varia rapidamente y dado que nosotros medimos el color linicamente en tres
etapas puntuales de la temporada reproductiva, es poco probable que se haya captado la
varianza en el color a lo largo de la temporada reproductiva ya que ésta es muy grande.

El color azul de las patas podria haberse originado como una sefial de
reconocimiento entre coespecificos dado que en los sulidos, existe mucha variacién en el
color de las patas entre las diferentes especies; aunque lo anterior es poco probable dado
que esta idea se ha propuesto para especies con sistemas nerviosos mucho mas sencillos.
Nuestros datos sugieren que el color de las patas podria ser una caracteristica que ha
evolucionado por seleccion sexual, sin embargo existen otras explicaciones, Una de ellas
podria ser que el color de las patas funcionara como parte de un sistema de comunicacion
entre la pareja para coordinarse durante la temporada reproductiva y asi tener un mejor
desempeiio reproductivo, es decir, que sea una caracteristica bajo seleccién natural y no
bajo seleccion sexual. Los datos de este estudio no permiten evaluar esta explicacién
alternativa, sin embargo, las diferentes especies de bobos difieren en aspecto, voz, plumaje,
y algunas caracteristicas de los despliegues de cortejo, por lo que ademas del color de las
patas hay otras caracteristicas que podrian servir para reconocer a los coespecificos. Aln en
el caso de que el color de las patas funcionara como coordinador entre los miembros de la
pareja, la seleccién sexual podria seguir operando si por ejemplo las hembras cuando se
aparean con el macho “preferido™ se coordinan mejor con la pareja durante el periodo de
cuidado parental.

Los resultados en este trabajo indican que el color de las patas es una caracteristica
dimorfica, varia con la etapa reproductiva, esta relacionada con la condicién nutricional de

ambos sexos y con algunos parametros del desempeiio reproductivo por lo que en conjunto
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estas asociaciones sugieren que la coloracion de las patas en los bobos podria ser un
caracter bajo seleccién sexual. En conclusion, falta mas informacion para entender la
funcién adaptativa del color de las patas en el bobo de patas azules dentro del contexto de
la seleccion sexual. Alin no sabemos por ejemplo, como producen estas aves el color azul
que despliegan en sus patas. Si se conocieran los procesos fisiologicos responsables de este
tipo de coloracion seria factible determinar si el color azul en esta especie es una sefial

honesta de la calidad del individuo.
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