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RESUMEN 

 

El éxito reproductivo se refiere al número de crías producidas por un determinado individuo. 

En general existen individuos que presentan ciertas características que les confieren ventajas 

reproductivas sobre otros de su misma especie, y por ende, un mayor éxito reproductivo. En 

este trabajo me propuse: a) investigar cómo se encuentra la población reproductora en la Bahía 

de Ceuta (parámetros poblacionales), b) investigar si características morfológicas (tamaño y 

peso corporal) y de historias de vida (edad de los individuos, fechas de establecimiento de 

nidada, tiempo de deserción) se encuentran asociadas con el éxito reproductivo de machos y 

hembras de Charadrius nivosus, y c) investigar si las características asociadas con el éxito 

reproductivo de esta ave podrían tener un componente heredable utilizando estimados de 

repetibilidad. Para llevar a cabo este trabajo utilicé datos de una población natural durante seis 

años consecutivos. El monitoreo a largo plazo demuestra que la población ha disminuido en 

más del 50% en número de reproductores y nidos durante estos seis años. Por otro lado, 

encontramos que el éxito reproductivo de los machos se encuentra determinado por la edad, la 

fecha de establecimiento de nidos y los días que permanecen juntos ambos padres. Por otro 

lado, el éxito reproductivo de las hembras se encuentra determinado por las fechas de puesta, 

el número de días que permanecen juntos ambos padres y el peso corporal de las mismas. Las 

fechas en las que establecen sus nidos los machos fueron repetibles y en hembras lo fue el 

peso, lo cual nos sugiere que ambas características podrían ser heredables. Es necesario tomar 

medidas de conservación urgentes para evitar la extinción de esta población.  
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1. INTRODUCCIÓN 

 

1.1 Adecuación y éxito reproductivo 

La adecuación hace referencia a la habilidad de un individuo para sobrevivir y reproducirse y 

generalmente es medida como el número de crías con las que el individuo contribuye a la 

siguiente generación (Grant y Grant 2011). La adecuación total de un individuo es la suma de 

su éxito reproductivo a través de su periodo de vida (Burger 1982). La adecuación ha sido 

igualada con tasas de crecimiento poblacional, como la medida no especificada de habilidad  

reproductiva y de supervivencia, la tendencia de dejar menos o mayor número de crías, o el 

producto de fertilidad y supervivencia (MacGraw y Caswell 1996). De manera más general, la 

adecuación podría ser definida como la contribución relativa de una cierta unidad de selección 

(por ejemplo una especie, un individuo o un gen) para las generaciones subsecuentes 

(Blanckenhorn 2010). Existen diversos estimadores de adecuación dependiendo del área de 

estudio, el cual puede ser organizado de manera jerárquica en términos de calidad, precisión y 

factibilidad (Endler 1986, ver también Blanckenhorn 2010, Tabla 1). Los ecólogos 

conductuales y evolutivos comúnmente consideran a los individuos como la unidad de 

selección: por tal motivo el éxito reproductivo durante su periodo de vida (medido con el 

número total de crías)  es la medida ideal de adecuación (Blanckenhorn 2010), y de manera 

frecuente el éxito reproductivo se utiliza como un componente o medida de adecuación 

(fitness) en animales (Burger 1982).  

 

Algunos individuos presentan características que les confieren ventajas reproductivas sobre 

otros individuos de su misma especie y por ende un mayor éxito reproductivo (Darwin 1871, 

Andersson 1994). El éxito reproductivo es definido como el pase de genes de una generación a 

otra y que a su vez estos genes puedan ser trasmitidos a subsecuentes generaciones (Clutton-

Brock 1988). En términos prácticos esto hace referencia al número de crías producidas por un 

determinado individuo (Clutton-Brock 1988). La selección natural es la parte de los cambios 

evolutivos en características heredables que son dirigidos por el diferencial éxito reproductivo 

individual de los organismos. El éxito reproductivo recibe mucha atención debido a que este 

conlleva a cambios evolutivos que genera adaptación biológica, y por lo tanto conduce a que 
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los organismos presenten o no ciertas características (Gardner y cols. 2011). Darwin (1859) 

argumentó que la selección natural favorece a aquellos individuos los cuales logran el máximo 

éxito reproductivo, los individuos por lo tanto aparecerán con características que maximicen 

su éxito reproductivo (actualmente conocido como adecuación Darwiniana) (ver Gardner y 

cols. 2011) 

 

Uno de los ejes centrales en ecología evolutiva es la identificación de los factores que 

determinan el éxito reproductivo de los individuos (Crowell y Rothstein 1981). El éxito 

reproductivo puede ser afectado por la morfología, edad, conducta, sexo, tipo y éxito de 

apareamiento, optimización de la tamaño de huevos y de puesta (en aves e insectos, por 

ejemplo), selección del hábitat adecuado, longevidad y supervivencia (Carillo-Hidalgo 2005). 

 

Tabla 1. Estimadores de adecuación y sus niveles por jerarquías (modificado de Endler 1986). 

Estimadores de adecuación 

 

Componentes de adecuación individual 

-número de nietos 

-números de crías = éxito reproductivo 

 

lx (supervivencia) 

  

mx (fecundidad) 

  

éxito de apareamiento 

-longevidad  -crías/durante la vida  -apareamiento durante la 

vida 

-supervivencia invernal  -crías/temporada  -número de parejas/días 

-reservas energéticas  

antes de invernar 

 -tamaño de nidada  -probabilidad de 

apareamiento 

-incremento en masa corporal  -inversión de energía/ 

nidada 

 -apareamiento/no 

apareado una vez 

-alimentos acumulados  -tiempo de inversión/ 

nidada 

  

-tiempo de forrajeo     
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Cuando se hace referencia a adecuación Darwiniana, comúnmente se hace referencia a cuatro 

componentes principales de historias de vida: supervivencia hasta la edad reproductiva, 

duración de vida reproductiva, fecundidad promedio por año durante la vida y supervivencia 

de crías desde su nacimiento hasta la edad de independencia o bien edad reproductiva. Tal 

concepto es central en el área de ecología y biología evolutiva, y es a menudo la variable 

dependiente de interés en estudios teóricos y empíricos (Brown 1988). De manera general, la 

supervivencia, fecundidad y éxito de apareamiento, o más precisamente el éxito de 

fertilización, son los componentes más importantes de la adecuación de los individuos 

(Arnqvist y Rowe 2005). Aquellos individuos que se desempeñan mejor que otros individuos 

en su misma población (en estos componentes) tienen una alta adecuación (Figura 1. 

modificado de Arnqvist y Rowe 2005). 

 

 

 

 

                        +   

 

 

 

                        + 

 

 

 

Figura 1. La adecuación puede ser dividida en tres componentes de adecuación: supervivencia, 

fecundidad, éxito reproductivo. 

  

 

 

SUPERVIVENCIA 

FECUNDIDAD 

ÉXITO REPRODUCTIVO 

ADECUACIÓN 
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1.2 Conflicto de intereses entre los sexos y sus repercusiones en la adecuación de los 

individuos 

Durante muchos años la gran mayoría de biólogos consideraron el apareamiento como un 

evento armonioso en el que machos y hembras cooperan el uno con el otro para producir 

progenie. En una especie monógama el éxito reproductivo de un miembro de la pareja se 

encontraría atado al éxito reproductivo del otro individuo. En dicha situación cualquier acción 

que elevara el éxito reproductivo de un miembro de la pareja, inmediatamente elevará el éxito 

reproductivo del otro miembro (Arnqvist y Rowe 2005). En general, esta visión del proceso de 

reproducción prevalece hasta el día de hoy, pero a menudo es incorrecta (Arnqvist y Rowe 

2005). Los intereses evolutivos de dos individuos son raramente idénticos debido a que en 

general no comparten los mismos alelos para todos los loci. En términos generales, cuando 

esta situación ocurre, habrá competencia entre dichos alelos (Arnqvist y Rowe 2005). Debido 

a que los individuos tienen diferentes genotipos, los intereses evolutivos de dichos individuos 

entran en conflicto. Estrictamente definido como conflicto en los intereses evolutivos de los 

sexos (Parker 1979), el conflicto sexual surge dados los diferentes roles de los sexos en la 

reproducción. El conflicto de intereses puede surgir antes o después de que la fertilización 

tenga lugar, es decir puede ser precigótico (antes de la cópula) o postcigótico (después de la 

cópula) (Royle y cols. 2002). 

 

El conflicto sexual precigótico surge por las diferencias en el éxito reproductivo que pueden 

alcanzar hembras y machos como resultado del número de parejas o cópulas que obtengan. 

Bateman (1948) demostró que los machos son capaces de incrementar su éxito reproductivo 

aumentando el número de parejas sexuales, mientras que las hembras fertilizan sus huevos 

después de uno o pocos apareamientos (Bateman 1948, Arnqvist y Nilsson 2000). De tal 

forma, los machos tratan de atraer a las hembras mediante el uso de señales sexuales o bien 

forzándolas a copular. Las hembras, por otra parte, debido a un número limitado de gametos y 

los altos costos de su producción, mantienen generalmente un papel selectivo, en el que ellas 

eligen a sus parejas potenciales o bien se resisten a la manipulación infligida por el macho 

(Gavrilets y cols. 2001). 
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El conflicto sexual postcigótico es comúnmente identificado durante el cuidado parental. El 

cuidado parental es una característica de historia de vida fundamental, la cual afecta la 

adecuación de los individuos mediante su impacto en la supervivencia y calidad de las crías 

(Clutton-Brock 1991, Dor y Loten 2010). El cuidado a las crías es costoso para los padres ya 

que implica un alto gasto de energía, los hace más susceptibles a depredación y reduce su 

futuro éxito reproductivo (Balshine-Earn y cols. 2002). Cada padre se podría beneficiar si el 

otro lleva a cabo todo o la mayor parte del cuidado de sus crías (Houston y cols. 2005). Este 

conflicto puede ser resuelto si alguno de los padres turna por completo el cuidado a su pareja 

mediante la deserción de las crías, o si  ambos padres permanecen con su familia y cooperan 

para criar a su progenie. Esta disyuntiva costo-beneficio del cuidado a las crías tiene 

implicaciones para la evolución del cuidado parental y las estrategias reproductivas (Thomas y 

Székely 2005), ya que el costo-beneficio para una estrategia reproductiva depende claramente 

de las oportunidades de apareamiento y las estrategias de cuidado. Primero, el número y 

calidad de machos sin pareja en una población y si las parejas potenciales cuidarán  de la 

familia o no, determinan el costo-beneficio de aceptar o rechazar a la pareja. Segundo, el 

costo-beneficio de desertar también dependerá de las oportunidades de apareamiento. Cuando 

un macho deserta de su familia y busca una nueva pareja, éste cambia las oportunidades de 

apareamiento de todos los animales en la población. En particular, las oportunidades de 

apareamiento en este caso incrementarían para las hembras (Székely y cols. 2000).  

 

El conflicto sexual a través de apareamientos (conflicto pre-cigótico) y la inversión parental 

(conflicto post-cigótico) representan presiones selectivas que determinan las características de 

historias de vida y pueden generar especiación (Royle y cols. 2002). En especies con cuidado 

paterno biparental el conflicto de intereses podría ocurrir debido a las diferencias en el nivel 

óptimo de inversión a su descendencia para cada uno de los padres (Trivers 1972). Los 

beneficios de proveer cuidado parental podrían darse en función del aumento de la 

supervivencia de las crías y la oportunidad de retener a la pareja para futuros eventos 

reproductivos (Székely y cols. 2000). Entre los beneficios de desertar del cuidado de las crías 

se encuentra la posibilidad de alcanzar eventos reproductivos adicionales con otras parejas, 

disminuir el riesgo de depredación y el desgaste energético causado por el cuidado parental 
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(Arnqvist y Rowe 2005). Sin embargo, la deserción conlleva costos como la  disminución en 

la probabilidad de eclosión de los nidos, disminución en el número de volantones producidos o 

bien una mala calidad de las crías (Marques 2004).  

 

1.3 Determinantes de éxito reproductivo en aves 

En los animales, diversas estrategias conductuales y características maximizan el éxito 

reproductivo de los individuos (Sumner y cols. 2010). La fecha de puesta, la edad de los 

reproductores, la cantidad de cuidado parental y el número de crías afectan el éxito 

reproductivo. Se ha observado que el éxito reproductivo varía estacionalmente en especies 

animales de diversos taxa (aves, insectos, mamíferos y peces; (ver Verhulst 1995).  

 

Estas características varían dependiendo de la condición de los padres. Así, en aves marinas la 

disponibilidad de alimento afecta la condición de los padres y esto puede repercutir en su 

desempeño reproductivo, fechas de inicio reproductivo, tamaño de los huevos, tamaño de 

nidada y mortalidad de las crías. Además, la disponibilidad de alimento frecuentemente se 

relaciona a las condiciones ambientales (Thyen y Becker 2006). También la fecha de puesta 

impacta el número de crías que podrían tener y sus expectativas de sobrevivencia (Verhulst y 

Nilsson 2008). Aquellos individuos que se reproducen al inicio de la temporada reproductiva 

tienen un mayor número de huevos, comparado con los reproductores tardíos (Rowe y cols. 

1994). Ejemplos de esto se han observado en gansos que anidan en el ártico, rapaces de zonas 

templadas y muchos paseriformes (ver Rowe y cols. 1994). Lack (1947) describió cómo la 

llegada a las áreas reproductivas de los individuos coincidía con el pico en abundancia de 

alimento (cf Ricklefs 2000) y diversos trabajos han demostrado que las aves anidan más 

temprano cuando las condiciones de alimento son mejores (Daan y cols. 1990). De tal manera, 

los patrones estacionales de éxito reproductivo en aves podrían ser una consecuencia del 

cronometraje o coordinación per se (hipótesis de fecha), afectando a todos los individuos de la 

misma manera, o reflejando la diferente calidad entre reproductores indistintamente del 

cronometraje o coordinación de la reproducción (hipótesis de calidad), ambas hipótesis 

relacionadas estrechamente con éxito reproductivo y otros componentes de adecuación 
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(Verhulst y Nilsson 2008). También el tamaño de nidada en aves evolucionó por selección 

natural, maximizándose el éxito reproductivo de los padres (Lack (1947).  

 

Recientemente otros factores asociados a éxito reproductivo han llamado la atención de 

investigadores. Un claro ejemplo es lo que se observa en aves reproductoras viejas, las cuales 

son más exitosas que algunas aves jóvenes. El incremento en el éxito reproductivo en 

individuos más viejos puede resultar del aprendizaje o experiencia adquirida a través de los 

años, un mejor desarrollo fisiológico o bien el incremento en la inversión reproductiva  como 

un valor residual debido al declive reproductivo (DuVal 2012). También los individuos viejos 

suelen ser los que se reproducen más temprano en una población, producen nidadas más 

grandes y llevan a más crías a la edad de volantón, comparados con los individuos jóvenes 

(Hepp y Kennamer 1993). Comprender como la edad influye en el éxito reproductivo es de 

importancia para estudios de evolución de historias de vida y demografía poblacional 

(Komdeur 1996).  

 

Otro aspecto fundamental y que se ha investigado como influye en el éxito reproductivo de los 

individuos es el tamaño y el peso corporal. Individuos grandes podrán ser más pesados y tener 

un mayor éxito reproductivo que los pequeños (Blums y cols. 2002). El éxito reproductivo 

puede estar relacionada con el tamaño corporal (LeBoeuf y Reiter 1988, en machos de 

elefantes marinos (Mirounga angustirostris); Kruuk y cols. 2002, en machos y hembras de 

ciervos rojos (Cervus elaphus); Grant y Grant 2000, en ambos sexos de pinzones de Darwin 

(Geospiza fortis y G. scandens) (ver Jensen y cols. 2002)). La influencia de masa corporal o 

peso sobre componentes de adecuación, como fecundidad y supervivencia ha sido establecida 

para algunas especies de aves. Las hembras pesadas producen nidadas más grandes y los 

machos con mayor peso logran un alto éxito reproductivo y altas tasas de supervivencia 

(Gibbons 1989, Chastel y cols. 1995).  

 

1.4 Repetibilidad de características asociadas con el éxito reproductivo 

Los organismos varían en su éxito reproductivo; la correlación de esta variación en éxito 

reproductivo con características es la selección natural. De tal manera que las causas de 



8 
 

selección natural son aquellas razones del por qué los organismos varían en éxito reproductivo 

y por qué el éxito reproductivo se encuentra correlacionado con ciertas características. Por otro 

lado, la selección natural causa que características asociadas con el éxito reproductivo sean 

heredables y estas se incrementen en frecuencia y puedan ser mantenidas. Es decir, una 

característica responde a selección natural  si ésta varía entre individuos, es heredable, y se 

encuentra correlacionada con el éxito reproductivo (Stearn y Hoekstra 2000). 

 

Ciertas características de historias de vida y morfológicas se encuentran asociadas al éxito 

reproductivo y por tal motivo éstas podrían ser heredables de una generación a otra; por lo 

tanto, conocer las heredabilidades de estas características es de importancia para lograr una 

mejor comprensión del diferencial éxito reproductivo entre individuos y los cambios que 

ocurren entre los individuos de una población (Falconer y Mackay 1996). Para estimar 

heredabilidad es necesario contar con datos de individuos con parentescos y más de una 

generación; esto complica la correcta estimación de heredabilidad en organismos que viven 

por muchos años y sobre todo en condiciones naturales (Kruuk y Hill 2008). Cuando no es 

posible estimar las heredabilidades, se suelen utilizar los estimados de repetibilidad (R), ya 

que diversos estudios de genética cuantitativa han demostrado que la repetibilidad fija los 

límites superiores de heredabilidad, al incluir los componentes genéticos y varianza 

permanente en su fórmula (Falconer y Mackay 1996, Naya 2010). 

 

La medida R, es un concepto derivado de la teoría de genética cuantitativa, la cual describe la 

proporción de la varianza que ocurre entre individuos, más que dentro de los individuos 

(Lessells y Boag 1987, Falconer y Mackay 1996). Las estimaciones de repetibilidad son 

usadas en una amplia variedad de campos en ecología y evolución y son obtenidas de las 

medidas repetidas de algunos individuos (Lessells y Boag 1987, Wolak y cols. 2011). Conocer 

los estimados de R es de importancia debido a que si los individuos son altamente repetibles, 

sugiere que puede existir una base genética para la expresión de las características de nuestro 

interés (Boake 1989, Dohm 2002), y por otro lado, cuando se encuentra baja repetibilidad de 

las características, otros factores como por ejemplo factores ambientales podrían ser los 

principales determinantes de la expresión de las características de interés (Boake 1989, Dohm 
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2002). Estas aproximaciones de heredabilidad son útiles en áreas como ecología evolutiva, 

donde la dificultad de obtener estimaciones correctas de heredabilidad bajo condiciones 

naturales ha impedido en muchas ocasiones estudios acerca de la heredabilidad  y evolución 

de caracteres  (Boake 1989, Falconer y Mackay 1996, Wolak y cols. 2011). La medida común 

de R puede ser expresada como la proporción de la varianza total explicada por la diferencia 

entre grupos (Nakagawa y Schielzeth 2010). 

  
  
 

    
        

  

Donde   
  es la varianza entre grupos y     

 es la varianza dentro los grupos. La suma de   
  y 

    
  es conocido como el total de la varianza fenotípica (VP) (Nakagawa y Schielzeth 2010). 

Características que muestran relativamente baja varianza dentro de individuos, en 

comparación con alta varianza entre individuos, denota características que son más repetibles. 

Es decir, cuando los individuos son consistentes a través del tiempo, y cuando los individuos 

se comportan de manera diferente uno de otro, entonces la característica es repetible (Bell y 

cols. 2009). Conocer la repetibilidad de características es de importancia en los procesos de 

selección, debido a que las fuerzas de selección dependen parcialmente de la repetibilidad de 

las características (Nakagawa y cols. 2007). 

 

1.5 Charadrius nivosus como sistema biológico de estudio 

El Chorlito nevado (Charadrius nivosus) es un ave pequeña (15-17 cm largo, 30-48 g; Fig. 2), 

la cual forma parte de una súperespecie junto con otros chorlitos similares (por sus parecidos 

morfológicos y conductuales): C. alexandrinus en Eurasia, C. marginatus en Africa y C. 

ruficapillus en Australia (Küpper y cols. 2009a). Charadrius nivosus es de interés debido a 

que exhibe una conducta reproductiva muy flexible, por lo que ha servido como un modelo 

ideal para estudiar evolución de la conducta reproductiva (Lessell 1984, Warriner y cols. 1986, 

Székely y cols. 1999). En una misma población y entre poblaciones es posible encontrar 

diferentes sistemas de apareamiento (monogamia, poliginia y poliandria) y el cuidado a las 

crías puede ser uniparental o biparental (Warriner y cols. 1986).  
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Figura 2. Macho de Charadrius nivosus durante la temporada reproductiva en la antigua 

salina, Bahía de Ceuta, Sinaloa. 

 

En el caso donde sólo un padre se hace cargo de la familia, el padre desertor frecuentemente 

busca otra pareja para aparearse tan pronto le sea posible (poliandria o poliginia secuencial). 

Sin embargo, las frecuencias de estos sistemas de apareamiento y cuidado parental difieren 

dentro y a través de las poblaciones (Székely y Lessells 1993, Amat y cols. 1999) y tales 

variaciones permanecen poco comprendidas. La población de la Bahía de Ceuta con la cual 

trabajo presenta poliandria secuencial, es decir las hembras abandonan a los pocos días 

después de que eclosionan sus crías para buscar otro macho con quien reproducirse. 

  

Los trabajos que se han realizado sobre éxito reproductivo en Charadrius nivosus se han 

centrado en evaluar éxito reproductivo desde una perspectiva de calidad de hábitats (Warriner 

y cols. 1986, Colwell y cols. 2005, Colwell y cols. 2011) y poco se sabe sobre cómo influyen 

características morfológicas (peso y tamaño) y de historia de vida (fechas de puesta, edad de 

los individuos reproductores y deserción) en el éxito reproductivo de esta especie. 

Comprender como estas características influyen en su éxito reproductivo es de importancia 

para comprender los patrones de apareamiento y cuidado parental en esta especie.  
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Gracias a los sitios donde Charadrius nivosus se reproduce (playas arenosas, salinas y orillas 

de lagos) y a la facilidad de observar su conducta reproductiva y darle seguimiento, esta 

especie se presta para realizar estudios de éxito reproductivo. Además contamos con datos de 

seis años de una población de Charadrius nivosus del Pacífico mexicano, lo cual nos permitió 

investigar si características morfológicas y de historias de vida se encuentran asociadas con su 

éxito reproductivo Por otro lado, utilizar las medidas de repetibilidad nos puede dar el 

antecedente de la posible heredabilidad de las características asociadas con el éxito 

reproductivo en esta especie. 
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2. HIPÓTESIS 

 

Hipótesis: El éxito reproductivo de machos y hembras de Charadrius nivosus se encuentra 

determinado por características morfológicas, así como características de historia de vida. 

 

 Predicción 1: Machos y hembras más grandes tendrán un mayor éxito reproductivo que 

los individuos pequeños. 

 Predicción 2: Machos y hembras más pesados tendrán un mayor éxito reproductivo que 

individuos ligeros. 

 Predicción 3: Se espera que individuos más viejos tengan un mayor éxito reproductivo 

que individuos jóvenes. 

 Predicción 4: Aquellos individuos que tengan sus nidos al principio de la temporada 

reproductiva tendrán un mayor éxito reproductivo que los reproductores tardíos. 

 Predicción 5: Padres donde ambos sexos cuidan juntos por más tiempo a sus crías 

tendrán mayor éxito reproductivo que padres donde alguno de los sexos deserta 

rápidamente de la familia después de la eclosión.  
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3. OBJETIVOS 

 

Determinar si características de historia de vida y características morfológicas se encuentran 

asociadas con el éxito reproductivo de Charadirus nivosus en una población natural. 

 

3.1 Objetivos particulares 

 

En Charadrius nivosus: 

1. Describir los parámetros poblacionales a través de los diferentes años de estudio. 

2. Determinar si características de historia de vida (edad de los reproductores, fechas de puesta 

de nidos y tiempo de deserción) influyen en su éxito reproductivo. 

3. Determinar cómo las características morfológicas (tamaño y peso corporal) influyen en su 

éxito reproductivo.  

4. Evaluar si las características relacionadas al éxito reproductivo son consistentes (tienen alta 

repetibilidad) o son inconsistente (no son repetibles). 
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4. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

4.1 Sitio de estudio 

 

Figura 3. Ubicación de la antigua salina en la Bahía de Ceuta-Tempehuaya, municipio de 

Elota, Sinaloa. 

 

El sitio de estudio se encuentra ubicado en la Bahía de Ceuta-Tempehuaya, municipio de 

Elota, Sinaloa (24° 06´ y 24° 15´ N y 107° 11´ y 107° 24´ O) (Figura 3).  En 1986 la playa fue 

declarada como santuario de tortuga marina por el gobierno mexicano, es un sitio Ramsar 

desde 2007 y forma parte de la Red Hemisférica de Reservas para las Aves Playeras desde 

2001, con categoría de importancia regional (ya que alberga al menos 20,000 aves playeras 

por año). El sitio donde se reproduce Charadrius nivosus es una antigua salina dividida con 

bordes de tierra, con una extensión aproximada de 150 hectáreas. En la parte norte, se 

localizan las aguas de la bahía, las cuales son someras y tranquilas, y separadas del Mar de 

Cortés por un brazo de vegetación sub-caducifolia y manglar. Su clima es seco estepario, 

cálido, con lluvias en el verano y una temperatura media anual de 23.3 ºC (máxima de 41 ºC y 

mínima de 3 ºC) (Muñoz del Viejo y Vega, 2002).  

 

Durante seis temporadas reproductivas de Charadrius nivosus (cada temporada comprende de 

Abril a Julio; 2006 a 2011), obtuve datos de los reproductores asentados en la antigua salina 

de la Bahía de Ceuta, sitio donde se reúnen la mayoría de los individuos a reproducirse. 

Durante estos años se han obtenido diversas medidas morfológicas, de historia de vida y otros 
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parámetros poblacionales (número de reproductores, destino de los nidos, etc), por lo cual 

contamos con una robusta base de datos de los individuos de esta población. 

 

4.2 Trabajo de campo y obtención de datos de Charadrius nivosus 

4.2.1 Búsqueda y manejo de nidos 

La metodología seguida para el trabajo de campo y la obtención de datos fue la establecida por 

Székely y colaboradores en sus trabajos con Charadrius alexandrinus (Székely y cols. 2008). 

Para la búsqueda de nidos usé un escondite móvil con la finalidad de disminuir la perturbación 

a los individuos reproductores (Székely y cols. 2003; Anexo 1). Los escondites móviles fueron 

ubicados en un punto donde la visión de la zona fue amplia y con el uso de un telescopio se 

realizaba un barrido de la zona, los nidos se ubicaron cuando fue posible observar a los adultos 

incubando. Otra técnica para ubicar los nidos fue realizar recorridos por las zonas y cuando 

observamos a los adultos realizar la conducta de ala rota, nos alejamos algunos metros 

logrando con esto que los individuos regresaban a sus nidos a incubar, lo cual delataba la 

ubicación del nido. 

 

Cuando un nido fue localizado, se procedió a tomar su ubicación geográfica utilizando un GPS 

manual y una marca se colocó a aproximadamente 10 m del nido para su fácil ubicación a 

distancia. A cada huevo se le asignó un código y se le tomaron medidas de largo y ancho con 

un vernier (medidas tomadas en milímetros). Los huevos fueron flotados en un recipiente con 

agua, con la finalidad de estimar las fechas de puesta del nido y la fecha de eclosión de estos 

(Anexo 2). Al colocar los huevos en un recipiente con agua éstos toman diversos ángulos y 

alturas en la columna de agua dependiendo del desarrollo del embrión, con lo cual podemos 

estimar el tiempo transcurrido desde su puesta. Tomamos la edad del huevo con menor tiempo 

de puesta como la edad del nido y consideramos una edad de incubación de 25 días. Los nidos 

fueron visitados frecuentemente (4-7 días) para conocer su destino (abandonado, depredado, 

inundado, desconocido, eclosionado). Cuando los nidos alcanzaron una edad de 20 días fueron 

visitados todos los días y cuando se escucha tocar o piar a los pollos las visitas fueron de 3 

veces por día para lograr capturar a las crías al momento de su eclosión (las crías son 

precociales y abandonan el nido a las pocas horas después de eclosionar). 
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4.2.2 Captura de adultos y sus crías 

Los adultos fueron capturados cuando éstos se encontraban incubando sus huevos. Para 

realizar las capturas me aseguré que el nido estuviese completo o que tuviese más de cinco 

días de puesto, ya que de no ser así el riesgo de que fuesen abandonados los nidos aumentaba. 

Para la captura de los adultos utilicé las trampas de embudo (Anexo 3), las cuales fue colocada 

sobre el nido ubicando a este en el centro, después me alejé entre 150 a 200 metros para que el 

adulto regresara a incubar. Los machos fueron capturados por lo general durante las noches y 

las hembras durante las mañanas o tardes, esto, porque presentan ese patrón de incubación (los 

machos incuban por la noche y las hembras durante el día) (AlRashidi y cols. 2010). 

 

A aquellos adultos que fueron capturados y que no contaban con anillos se les colocó una 

combinación única de tres anillos de color de plástico y un anillo de acero con un código 

numérico (cada combinación es única para cada individuo), con la finalidad de obtener datos 

morfométricos (para responder a diversas preguntas de investigación en un futuro) se le 

tomaron medidas de longitud de tarso, longitud alar (ambas en milímetros) y peso (utilizando 

una pesola de 50 g).  

 

Las crías, al ser precociales, abandonan el nido a las pocas horas de haber eclosionado, por lo 

cual fue necesario capturarlas en el nido. Cuando las crías fueron capturadas, se les colocó un 

anillo de plástico de color y un anillo de acero con un código numérico. A las crías de una 

misma familia se les colocaron anillos de diferente color para su reconocimiento en futuras 

observaciones a distancia. Datos de longitud de tarso (en milímetros) y peso (utilizando pesola 

de 10 g) fueron tomados. 

 

4.2.3 Seguimiento de familias 

Las familias de Chorlito nevado son altamente móviles y dejan el nido a las pocas horas 

después de que eclosionan las crías. Por ello fue necesario darles seguimiento para lograr 

conocer cuál de los padres proveyó el cuidado y saber cuántas crías llegaron a la edad de 

independencia (se consideran independientes a los 25 días). De igual manera, gracias a este 

seguimiento se logró conocer cuál o cuáles de las crías sobrevivieron durante la temporada 
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reproductiva. Cada familia fue reconocida por la combinación única de anillos de color de los 

padres o del padre que proveía el cuidado. 

 

Cuando las familias fueron localizadas, tomamos el punto de ubicación del observador y 

estimamos la distancia entre la familia y el observador; con esto se logró tener una ubicación 

más precisa de la familia. Durante cada registro obtuvimos la identidad del padre que se 

encontraba con la familia y cuál de las crías sobrevivía; cuando algún miembro de la familia 

no se observó, se realizó una observación de aproximadamente 15 minutos a la familia para 

declarar la ausencia del padre. El abandono de las familias por alguno de los padres se 

determinó si después de tres encuentros con la misma familia el mismo padre estuvo ausente. 

Tomamos la media entre la última observación cuando ambos padres atendían a la familia y la 

primera observación sin alguno de los padres como fecha de deserción. 

 

4.3 Análisis estadísticos  

4.3.1 Estimación de los parámetros que determinan el éxito reproductivo de Charadrius 

nivosus 

Utilicé los datos obtenidos en los años 2006 a 2011. Los datos fueron obtenidos de aquellas 

familias a las cuales se logró darles seguimiento durante cada temporada reproductiva y de las 

cuales conocíamos el destino final (familias que llevaron a por lo menos una cría a la edad de 

independencia o familias que sus pollos murieron antes de alcanzar la edad de independencia). 

El éxito reproductivo de los individuos fue medido como el  número de crías que una pareja o 

un individuo llevó hasta la edad de 25 días (cuando a una cría se le considera independiente).  

 

Para explicar si las características de historia de vida edad de los reproductores, fecha de 

puesta de nidos (las cuales fueron estandarizadas; ver abajo) y días en los que deserta la 

hembra, así como características morfológicas tamaño y peso corporal se encuentran ligadas al 

éxito reproductivo de macho y hembras, utilicé un Modelo Lineal Generalizado Mixto 

(GLMM por sus siglas en Inglés) con variable respuesta con distribución de Poisson para los 

datos de machos y otro para datos de hembras. Elegí este modelo dado que en nuestros datos 

contamos con medidas repetidas de los individuos y nuestros datos no presentan distribución 
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normal (Zuur y cols. 2009). En ambos modelos introduje como variable de respuesta el 

número de crías (0, 1, 2, 3) que llegaron a la edad de independencia y las características de 

historias de vida y morfológicas antes mencionadas como variables explicativas. Presento el 

modelo general del GLMM con los estimados de las variables (estimado) ± su error estándar 

(E.E), al igual que su valor z y la probabilidad (P). En ambos modelos (machos y hembras) 

incluí sus interacciones y fui removiendo manualmente aquellas variables e interacciones que 

fueron menos significativas, para determinar cual modelo se adecuaba mejor comparé los 

modelos usando el criterio de información de Akaike (AIC [Akaike’s Information Criteria] 

donde el modelo que presenta valores más bajos es el modelo mejor adecuado). 

 

Para investigar si la edad de los individuos reproductores (machos y hembras), se encuentra 

asociada a las fechas de puesta, utilicé un modelo de Ecuación de Estimación Generalizada 

(GEE por sus siglas en Inglés). La elección de dicho análisis se basó en que nuestros datos se 

presentan medidas repetidas de los individuos y no son balanceados. En este análisis utilicé la 

identidad de los individuos como sujeto (para justificar las medidas repetidas de los individuos 

machos y hembras). Se presenta el modelo general con los valores de X 
2
, grados de libertad 

(gl), tamaño de muestra (n) y su valor de probabilidad (P). Además, presento el valor beta del 

intercepto (β) con su error estándar (E.E) y los intervalos de confianza (IC) inferiores y 

superiores al 95%. 

 

Para evaluar si los individuos reproductores de Charadrius nivosus adquirían experiencia en 

cuanto a la fechas de puesta con la edad, realicé un análisis de regresión con más de un valor 

en Y por cada valor de X (Sokal y Rohlf 1995). En el eje Y utilicé las fechas de puesta de los 

individuos y en el eje X la edad de los individuos. 

 

Para evitar sesgos con la variable fecha de puesta se omitieron todos aquellos datos de nidos 

de segundas puestas, tanto de machos como hembras, y solo se usó la primera puestas de cada 

año, además, las fechas de puesta fueron estandarizadas substrayendo la media de la fecha de 

puesta para cada año y dividiendo este valor por la desviación estándar, de tal manera que cero 

es la media de los datos con ± desviaciones estándar en el eje de la variable dependiente 
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(Laaksonen y cols. 2002), los valores negativos de la media se refiere a nidadas que son 

producidas temprano, mientras que, los valores positivos se refiere a la fecha de puesta 

después que la media de la población. Las edades de los reproductores fue calculada gracias a 

los registros de los individuos anillados, asumí que para los individuos durante el 2006 fue su 

primer año como reproductores y se les asignó la edad de 1 año (exceptuando a los individuos 

marcados por Pronatura en años anteriores), en los casos donde tuve nuevos individuos como 

reproductores en la población (en los años subsecuentes al 2006) les consideré como si fuese 

su primer año reproductivo. Como una medida de tamaño corporal tomamos el promedio de la 

longitud de los tarsos de los individuos. Esta medida es aceptada debido al hecho que el 

crecimiento del tarso es completado justo antes de ser volantones en muchas especies (Potti y 

Merino 1994)  

 

4.3.2 Repetibilidad de características de historias de vidas y medidas morfológicas 

Para los análisis de repetibilidad utilicé el paquete estadístico rptR del programa estadístico R 

R Development Core Team 2011. R: A language and environment for statistical computing. R 

Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria. ISBN 3-900051-07-0, URL 

http://www.R-project.org), desarrollado por Nakagawa y Schielzeth (2010). El modelo 

utilizado para estimar repetibilidad fue el modelo lineal de efectos mixtos, el cual se programa 

con la función rpt.remlLMM debido a que estos modelos estiman directamente las varianza 

entre grupos y la varianza dentro los grupos, las cuales son necesarias y suficientes para los 

estimados de repetibilidad. Además, estos modelos son capaces de trabajar apropiadamente 

tanto con diseños balanceados como desbalanceados y nos permiten utilizar datos con 

distribuciones normales, así como datos que se alejen ligeramente de la normalidad 

(Nakagawa y Schielzeth 2010).  

 

4.3.3 Programas estadísticos utilizados para los análisis 

Los análisis de repetibilidad y los GLMM se llevaron a cabo en el programa R versión 2.14.0. 

En el caso de los análisis de éxito reproductivo usé un GLMM con la función lmer del paquete 

lme4. Los análisis GEE se llevaron a cabo en el programa IBM SPSS versión 19 (Chicago, 

Illinois 2010) 

http://www.r-project.org/
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5. RESULTADOS 

 

5.1 Parámetros poblacionales de Charadrius nivosus en Bahía de Ceuta 

En total, 616 nidos han sido reportados en el periodo 2006-2011. De estos nidos, 332 

eclosionaron (54%); nidos sin eclosionar fueron 23 (4%); el número de nidos depredados ha 

sido de 115 (19%); abandonados 44 (7%); inundados 40 (6%), por último, no se conoce el 

destino de 62 nidos (10%). En cuanto al porcentaje de eclosión, éste se mantuvo constante 

durante los años de estudio. La mayor causa de pérdida de nidos es la depredación, seguida 

por el abandono de nidos, los nidos inundados y por último aquellos nidos que no 

eclosionaron. En la Tabla 2 se muestra el destino del total de nidos acumulados durante los 

seis años de estudio, así como el destino de los nidos para cada año. 

 

Tabla 2. Destino de los nidos durante el periodo 2006 a 2011 en la Antigua Salina de Bahía de 

Ceuta. 

 

Año Eclosionados Depredados Inundados Abandonados 
No 

Eclosionado 
Desconocidos Total 

2006 64 (40%) 41 (25%) 0 (0%) 11 (7%) 7 (4%) 38 (24%) 161 

2007 83 (59%) 23 (16%) 0 (0%) 7 (5%) 12 (9%) 15 (11%) 140 

2008 44 (58%) 10 (13%) 11 (14%) 10 (13%) 1 (2%) 0 (0%) 76 

2009 47 (64%) 6 (8%) 13 (18%) 2 (3%) 3 (4%) 2 (3%) 73 

2010 59 (61%) 22 (23%) 1 (2%) 7 (7%) 0 (0%) 7 (7%) 96 

2011 35 (50%) 13 (19%) 15 (21%) 7 (10%) 0 (0%) 0 (0%) 70 

Total 332 115 40 44 23 62 616 

 

El número total de huevos que tuvimos para cada temporada fue de: 2006; 456, 2007; 389, 

2008; 206, 2009; 231, 2010; 271, 2011; 203. Entre otras cosas, tuvimos durante el 2006 la 

cantidad de 143 huevos eclosionados de los cuales 25 crías llegaron a la edad de volantón y 

313 huevos sin eclosionar, para el 2007; 217 con 53 volantones y 172 sin eclosionar, 2008; 

102 y 18 volantones y 104 no eclosionados, 2009; 110 y 36 volantones con 121 huevos sin 

eclosionar, 2010; 156 y 43 volantones y 115 huevos que no eclosionaron y finalmente durante 
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el 2011 a 95 huevos que eclosionaron con un total de 41 volantones producidos y 108 huevos 

sin eclosionar. En la Figura 4 se muestra en las barras el destino de los huevos para cada 

temporada reproductiva. 

 

 

Figura 4. Destino del total de huevos por temporada reproductiva. La barra completa 

representa el 100% de los datos, en el caso de huevos eclosionados el total es representado con 

la sumatoria de “Eclosionados” y “Volantones”. 

 

5.2 Datos obtenidos para la estimación del éxito reproductivo de Charadrius nivosus 

Obtuve el destino de las familias para 135 individuos machos con 198 observaciones para 

estos machos (algunos individuos se repiten entre años, lo cual hace que difiera el número de 

observaciones e individuos), mientras que para las hembras conocí el destino de las familias 

de 122 hembras y 175 observaciones de las mismas (misma observación que arriba). Para 

machos tuve 105 familias donde las crías que no llegaron a la edad de independencia y 93 en 

los cuales al menos una de sus crías llegó a ser independientes. Para las hembras tuve un total 

82 datos con destino conocido de no llevar a ninguna de sus crías a ser independientes y 93 

con destino de al menos una cría con edad de independencia.  
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5.2.1 Determinantes del éxito reproductivo de los machos 

El éxito reproductivo de los machos se encuentra asociado a su edad, las fechas en las cuales 

establecen sus nidos y el tiempo que permanecen ambos padres juntos (deserción) (Tabla 3). 

Los machos más viejos tuvieron un mayor éxito reproductivo que aquellos machos jóvenes 

(GLMM: (estimado± E.E) 0.11 ± 0.055, z = 2.03, P = 0.04) (Figura 5; Edad). En cuanto a las 

fechas de establecimiento de nidos, aquellos machos que tuvieron sus nidos más temprano 

durante la temporada reproductiva fueron más exitosos (GLMM: -0.27± 0.10, z = -2.55, P = 

0.01) (Figura 5; FechasEst). El tiempo que tardó en desertar la hembra de las familias se 

encontró asociado con el éxito reproductivo de los machos, en este caso, el éxito reproductivo  

de machos se incrementó en aquellas familias donde la hembra permaneció más tiempo 

proveyendo cuidado junto con el (GLMM: 0.03 ± 0.008, z = 3.79, P = 0.0001) (Figura 5; 

Deserción). 

 

Tabla 3. Estimados de los parámetros del mejor modelo adecuado del GLMM en los machos. 

El modelo explica el éxito reproductivo de los machos. La identidad de los individuos fue 

incluida como un efecto aleatorio. La variable de respuesta fue el número de crías que 

alcanzaron la edad de independencia. El número de observaciones es 130, mismas que fueron 

tomadas de 84 individuos. 

 

Predictores del 

Modelo 
Estimados Error Estándar z P 

Intercepto 0.389   3.297      0.118     0.906     

Edad 0.113  0.055  2.035  0.041  

Fecha de Puesta -0.273  0.106  -2.558  0.010  

Deserción 0.032   0.008  3.792  0.001  

Tarso 0.042  0.129     0.329    0.741     

Peso -0.051  0.034   -1.500      0.133  
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Figura 5. Presentación visual de los estimados de regresión de los GLMM con sus intervalos 

de confianza (IC) al 95% (línea delgada) para evaluar las características que se encuentran 

asociadas con el éxito reproductivo en los machos, en el caso donde los intervalos de 

confianza no tocan o cruzan cero (línea punteada) estas variables son estadísticamente 

significativos (marcadas con asteriscos; ver Tabla 3). 
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5.2.2 Determinantes del éxito reproductivo de las hembras 

El éxito reproductivo de hembras de Charadrius nivosus se encuentra asociado a las fechas de 

puesta de sus nidos, el tiempo que permanecen ambos padres proveyendo cuidado (deserción) 

y a su peso (Tabla 4). Las hembras que tienen sus nidos más temprano en la temporada 

reproductiva logran un mayor éxito reproductivo, que aquellas que ponen sus nidos después de 

la media de puesta de la población (GLMM: (intercepto ± E.E)  -0.24 ± 0.09, z = -2.47, P = 

0.01) (Figura 6; FechasEst). El tiempo que transcurre hasta que las hembras desertan estuvo 

asociado con su éxito reproductivo, donde, hembras que permanecen más tiempo junto con su 

familia logran un mayor éxito reproductivo (GLMM: 0.03± 0.008, z = 3.83, P = 0.0001) 

(Figura 6; Deserción). En el caso del peso, hembras que son más ligeras tuvieron mayor éxito 

reproductivo que hembras pesadas (GLMM: -0.10 ± 0.04, z = -2.54, P = 0.01), (Figura 6; 

Peso). 

 

Tabla 4. Estimados de los parámetros del mejor modelo adecuado en un GLMM, el cual 

explica el éxito reproductivo en las hembras (la identidad de los individuos fue incluida como 

un efecto aleatorio en este modelo, y los datos fueron de 118 observaciones de 81 individuos), 

variable de respuesta fue el número de crías que alcanzaron la edad de independencia.  

 

Predictores del 

Modelo 
Estimados Error Estandar z P 

Intercepto 4.930  2.825  1.745   0.081  

Edad 0.095  0.060  1.570  0.116  

Fecha de puesta -0.243   0.098  -2.476  0.013  

Deserción 0.031  0.008  3.833  0.001  

Tarso -0.057  0.128     -0.446   0.655   

Peso -0.103   0.040  -2.545  0.010  
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Figura 6. Presentación visual de los estimados de regresión de los GLMM con sus intervalos 

de confianza (IC) al 95% (línea delgada)  para evaluar las características que se encuentran 

asociadas con el éxito reproductivo en las hembras, en el caso donde los intervalos de 

confianza no tocan o cruzan cero (línea punteada) estas variables son estadísticamente 

significativos (marcadas con asteriscos; ver Tabla 4). 
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5.3 Edad de los individuos y su relación con las fechas de puesta 

La fecha en que los machos establecen sus nidos difiere entre la edad de los individuos (GEE: 

X 
2 

de Wald
 
= 114.09, gl = 5, n = 151, P = 0.0001); los machos más jóvenes tienden a anidar 

más tarde que los machos más viejos (prueba post-hoc LSD; edad 1 vs edad 5 y edad 1 vs 

edad 6, P = 0.001 en ambos casos; β = -0.942, E.E = 0.039, IC inferior al 95% = -1.02, IC 

superior al 95% = - 0.86, P = 0.0001; Fig. 7). Las hembras no muestran una tendencia clara, ya 

que ponen sus nidos tanto en fechas tempranas como tardías, independientemente de su edad 

(GEE: X 
2 

de Wald
 
= 31.77, gl = 5, n = 126, P = 0.0001); sin embargo, las hembras no 

mostraron diferencias en las fechas de puesta entre los individuos más jóvenes con respecto a 

los más viejos (prueba post-hoc LSD; edad 1 vs edad 5 y edad 6, P > 0.70; β = 0.521, E.E = 

0.60, IC inferior al 95% = - 0.67, IC superior al 95% = 1.71, P = 0.39; Fig. 7).  

 

 

 Figura 7. Relación entre las edades de los individuos reproductores en ambos sexos y sus 

medias en las fechas de establecimiento de nidos (fechas estandarizadas; ver método en 

sección de Análisis Estadísticos). En el caso de los machos (línea punteada) se observa que 

conforme aumenta su edad, tienden a anidar en fechas más tempranas. Para hembras (línea 

sólida) no existe un patrón claro, al presentar una alta variación en las fechas de puesta con 

respecto a su edad. 
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5.4 Edad de los machos y su relación con las fechas de puesta  

Encontramos una relación negativa entre la edad de los machos y la fecha cuando establecen 

sus nidos. Los resultados obtenidos de la regresión nos muestran que la edad de los machos 

estuvo relacionada negativamente con la fecha de puesta (Figura 8): los machos más viejos 

ponen sus nidos más temprano durante la temporada reproductiva (F1, 419 = 31.573, R
2
 = 0.070, 

β = - 0.174, P < 0.001).  

 

 

 

Figura 8. Se muestra la relación negativa que existe entre edad de los machos y las fechas de 

establecimiento de sus nidos. 
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5.5 Repetibilidad de las características asociadas al éxito reproductivo 

Las fechas de en las cuales establecen sus nidos los machos fueron considerablemente 

repetibles (R = 0.241, 95% CI: 0.10 a 0.37, P = 0.0004; Tabla 5). Para las hembras, las fechas 

de puesta, al igual que el tiempo de deserción fueron no consistentes o no repetibles (Tabla 5); 

sin embargo encontramos que el peso de las hembras fue significativamente repetible (R = 

0.41, 95% CI: 0.25 a 0.55, P < 0.0001; tabla 5). 

 

Tabla 5. Consistencia de características asociadas al éxito reproductivo de Charadrius nivosus. 

Repetibilidades (R) y su error estándar (E.E), los valores de P asociados a los estimados, así como el 

número de observaciones n (o), y número de individuos n (i). 

 

 
R (E.E) P n (o), n (i) 

 

Machos    

Fechas de Puesta 0.241 (0.069) < 0.001 286, 97 

Hembras 
   

Fechas de Puesta 0.033 (0.052) 1 225, 81 

Peso 0.414 (0.075) < 0.001 225, 74 

Deserción 0.273 (0.136) 0.120 81, 31 
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6. DISCUSIÓN  

 

6.1 Situación poblacional de Charadrius nivosus en la Bahía de Ceuta 

El monitoreo a largo plazo de esta población nos ha mostrado que la población de Ceuta de 

Charadrius nivosus se encuentra en declive. Al igual que en otras poblaciones del Pacífico en 

Norteamérica, la presencia de los humanos y sus actividades afecta a las poblaciones 

reproductoras de esta especie (Lafferty y cols. 2006). Del año 2006, cuando se inicio este 

proyecto, al año 2011, la población de Charadrius nivosus en Ceuta ha declinado en más de un 

50%, tanto en número de nidos como número de individuos reproductores. Esto se debe 

principalmente al deterioro de la antigua salina (por causas naturales y antropogénicas) ya que, 

la calidad del hábitat ha declinado a través de los años asociado principalmente con la erosión 

de los bordos que dividen los estanques y al nulo manejo de entrada de agua a la salina, lo que 

permite el paso libre del agua a las zonas de anidación y como consecuencia se pierden nidos 

por inundación y sitios de anidación. Por otro lado, el agua de la salina permanece tan solo 

hasta Mayo al no recibir agua de mareas hasta el mes de Julio (el agua se evapora rápidamente 

entre Marzo y Mayo cuando el área no recibe aporte de agua de mareas) y la falta de agua 

durante el pico de eclosión (finales de Mayo y todo Junio) provoca la muerte por inanición de 

la mayoría de las crías, afectando el éxito reproductivo de los individuos reproductores y sus 

crías (Küpper y cols. 2009b). 

 

6.2 Éxito reproductivo 

Los resultados obtenidos sobre éxito reproductivo muestran que la edad de los individuos, la 

fecha de establecimiento de nidadas, así como el tiempo que transcurre hasta la deserción por 

parte de las hembras estuvo asociada con el éxito reproductivo de los machos. Por otro lado 

las fechas de puesta, el tiempo que transcurre hasta la deserción de sus nidadas y el peso 

corporal estuvo asociado con el éxito reproductivo de las hembras. 

 

La edad de los machos de Charadrius nivosus estuvo asociada a su éxito reproductivo: los 

machos más viejos fueron más exitosos que los jóvenes. Diversos trabajos han encontrado que 

individuos jóvenes de aves son menos exitosos que los individuos viejos (Curio 1983, Geslin y 
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cols. 2004). Estos trabajos muestran que el desempeño reproductivo podría mejorar con la 

edad en individuos viejos gracias a que son más eficientes en sus técnicas de forrajeo, en 

búsqueda de sitio óptimos de reproducción y de parejas de alta calidad (constraint hypotheses; 

Curio 1983). De manera interesante, los resultados que obtuve muestran que la edad de los 

machos está relacionada con las fechas de puesta, ya que individuos más viejos tuvieron sus 

nidos más temprano durante las temporadas reproductivas. Este resultado concuerda con la 

hipótesis de experiencia reproductiva (breeding experience hypotheses; la cual forma parte de 

la constraint hypotheses), que predice que los individuos podrían acumular experiencia 

reproductiva en cuanto a la construcción de nidos, defensa de crías y búsqueda de alimento 

(entre otras características) conforme aumenta su edad (Komdeur 1996, Robertson y Rendell, 

2001). Pärt en el 2001, demostró vía experimentos que el incremento en el éxito reproductivo 

conforme aumenta la edad se debe principalmente a que con la edad los individuos tienen 

acceso a territorios de alta calidad, debido a la experiencia acumulada. Mis resultados sugieren 

que los machos más exitosos en nuestra especie de estudio adquieren experiencia al paso de 

las temporadas, lo que los llevaría a llegar más temprano al sitio de reproducción, escoger los 

mejores sitios para anidar y formar parejas, año con año. Para las hembras no sería el caso, 

debido a que hembras siempre encuentran una pareja y pueden anidar siempre temprano 

porque existe un exceso de machos en la población (Küpper y cols. datos sin publicar). 

 

Para las aves y otros organismos que habitan ambientes estacionales, el tiempo de 

reproducción es una decisión de suma importancia, debido a que esta característica está 

asociada fuertemente con el éxito reproductivo o la adecuación de los individuos. A esto se le 

conoce como la hipótesis de fecha de puesta (laying date hypotheses) (Verhulst y Nilsson 

2008). Nosotros encontramos que las fechas de puesta son determinantes del éxito 

reproductivo de machos y hembras: ambos sexos mostraron ser más exitosos cuando sus nidos 

fueron puestos más temprano durante la temporada reproductiva. Un hecho bien documentado 

en la literatura de aves es que la probabilidad de que una nidada eclosione y las crías alcancen 

la madurez sexual usualmente declina conforme avanza la temporada reproductiva (Perrins 

1970, Daan y cols. 1990). Esto podría ser un efecto de la calidad de los individuos o de la 

calidad ambiental (tiempo durante la temporada en el cual ponen sus nidos) o bien una 
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combinación de ambas, al no ser mutuamente excluyentes. Además, es bien sabido que el 

esfuerzo para llevar un determinado número de crías hasta la edad de independencia es menor 

en fechas tempranas durante la temporada reproductiva y esto refleja la calidad del ambiente 

en un inicio (Verhulst y Nilsson 2008).  Es necesario contar con mejores estimados de 

condición individual para poner a prueba la hipótesis de calidad individual; sin embargo, mis 

resultados se ajustan tanto a la hipótesis de la fecha de puesta como la hipótesis de calidad 

ambiental, puesto que mediante observaciones en campo se ha observado que durante el 

tiempo que el agua no se encuentra disponible (Junio y parte de Julio), alrededor del 90% de 

las crías que nacen en tal periodo mueren y podría ser por la falta de alimento, debido a las 

malas condiciones ambientales propias del avance de la temporada reproductiva (Küpper y 

cols. 2009b). 

 

Otro de los factores determinantes de éxito reproductivo es la calidad  y cantidad de cuidado 

provisto por los padres. Se sabe que dos padres pueden incrementar las posibilidades de 

supervivencia de sus crías más que un solo padre y esto se podría dar por diferentes vías 

(Clutton-Brock 1991). En primer lugar dos padres son capaces de alimentar mejor a sus crías 

que un solo padre; segundo, dos padres son capaces de proveer y dividirse las tareas como el 

calentar a sus crías (la cual es una conducta de gran importancia para la supervivencia de crías 

donde la independencia térmica es alcanzada a determinada edad). En tercer lugar, dos padres 

defienden mejor a sus crías de depredadores y conspecíficos que un solo padre (Székely y 

Cuthill 1999). Yo investigué como podría influir la deserción por parte de las hembras en el 

éxito reproductivo de ambos sexos. Los resultados muestran que tanto para machos y hembras 

el tiempo que transcurre hasta la deserción (días que permanecen ambos padres cuidando de 

las crías después que estas eclosionan) es de suma importancia para el éxito reproductivo de 

los individuos reproductores. Cuanto más tiempo permanecen la hembra y macho juntos 

proveyendo cuidado, mas crías llegan a la edad de independencia para ambos sexos, o bien, 

mayores son las probabilidades de que una cría alcance la edad de la independencia. En el caso 

de Charadrius nivosus, cuyas crías son precociales y se alimentan por si solas, el primer punto 

podría ser descartado (dos padres alimentan mejor a sus crías); en cambio los otros dos 

enfoques son posibles en esta especie. Sin embargo, en este trabajo no fue posible evaluar si 



32 
 

conductas específicas de cuidado parental, como el calentar a las crías (brooding), podría estar 

asociada a la supervivencia de las mismas. Por otro lado, el hecho de que dos padres cuidan 

mejor contra depredadores y conspecíficos es más acertado con nuestros resultados, pues 

observaciones en campo (Cruz López, M., observación personal) dejan ver tal tendencia. 

Además, trabajos realizados con Charadrius alexandrinus (una especie cercanamente 

relacionada a Charadrius nivosus, con alta similitud morfológica y conductual) muestran la 

misma tendencia: dos padres pueden cuidar mejor de las crías que uno solo (brood defense 

hypotheses) (Székely y Cuthill 1999,  Kosztolányi y cols. 2006).  

 

Mis resultados sugieren que la deserción tardía por parte de las hembras (en promedio una 

ventana de deserción de 6.5 días más que aquellos individuos que no llevaron a crías a la edad 

de independencia) incrementa las posibilidades de supervivencia de las crías de manera 

significativa. Esto se traduce en un aumento en el éxito reproductivo de machos y hembras. 

Esta situación, sin embargo, plantea una nueva pregunta: si la permanencia de la hembra con 

las crías aumenta la probabilidad de supervivencia de las mismas, ¿por qué no todas las 

hembras permanecen con las crías y su pareja durante más tiempo? La respuesta podría 

encontrarse en la divergencia en los intereses de los sexos. Estudios realizados en machos y 

hembras de Charadrius alexandrinus sugieren que dentro de una misma temporada existe una 

disyuntiva entre cuidar y desertar. Esto es, las hembras incrementan su éxito reproductivo al 

permanecer y cuidar de su familia pero también podrían incrementar su éxito reproductivo al 

desertar de la familia y tener una segunda pareja, y por lo tanto, una segunda nidada (Székely 

y Cuthill 2000). Esto se ha observado en poblaciones de California, Hungría y Turquía, donde 

el 37%, 27% y 41% (respectivamente) de las hembras que desertan tienen una segunda nidada 

en la temporada reproductiva (Warriner y cols. 1986, Székely y Williams 1995, Kosztolányi y 

cols. 2006). Sin embargo, las hembras a menudo suelen moverse a otros sitios alrededor de 

unos 100 km para iniciar una segunda nidada, por tal razón cuantificar su éxito reproductivo se 

torna complicado (Stenzel y cols. 1994).  Los costos-beneficios asociados al cuidado parental 

son en gran medida un determinante de la adecuación de los reproductores y sus crías. Se 

asume que en animales las crías requieren un determinado esfuerzo parental para alcanzar su 

adecuación (viabilidad x éxito reproductivo esperado en el futuro) en el caso donde el esfuerzo 
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o cuidado parental es bajo puede traer como consecuencia final cero adecuación de las crías, 

debido principalmente a que éstas necesitan de un umbral de cuidado para sobrevivir (Parker y 

cols. 2002). Por otro lado, cuando alguno de los sexos se desentiende del cuidado de las crías y 

deserta, el sexo que deserta generalmente incrementa su éxito reproductivo debido a que se re-

aparea y logra tener un mayor número de crías durante la temporada, comparado con el sexo 

que permanece invirtiendo en las crías (Arnqvist y Rowe 2005). La deserción por alguno de 

los sexos a sus crías, suele depender en gran medida de la capacidad que tiene alguno de los 

sexos de llevar por si solo a sus crías hasta la edad de independencia (Møller 2000), donde la 

calidad del ambiente juega un papel fundamental, pues se dice que cuando existe alimento 

suficiente (hábitats de alta calidad) un solo padre podría hacerse cargo del cuidado de las crías. 

Sin embargo, en trabajos realizados con Charadrius alexandrinus, se ha demostrado que la 

supervivencia de las crías no difiere a pesar del tipo de cuidado (uniparental o biparental) 

cuando las condiciones ambientales son óptimas (sitios con suficiente disponibilidad de 

alimento), mientras, bajo malas condiciones ambientales el cuidado uniparental suele no ser 

tan efectivo en llevar a sus crías hasta la independencia comparado con el cuidado biparental 

(Székely y Cuthill 1999). Entre otras cosas, en la misma especie se ha encontrado que hembras 

y machos difieren en su oportunidad de encontrar una nueva pareja, siendo las hembras las que 

tienen mejor oportunidad de tener una nueva pareja, esto debido a que la proporción sexual 

operacional (OSR; Operational Sex Ratio) se encuentra sesgada hacia machos en la gran 

mayoría de las poblaciones de Charadrius alexandrinus (Székely y cols. 1999). En nuestra 

población de estudio sucede algo similar, pues la proporción sexual operacional se encuentra 

sesgada hacia machos (capturamos mas machos que hembras en temporada reproductiva). Una 

posible explicación para esta observación es que crías machos sobreviven mejor que las 

hembras (esto es muy probable suceda en otras poblaciones y explicar el OSR sesgado a 

machos) (dos Remedios y cols. en preparación), por lo tanto, las hembras en nuestra población 

tiene mayores oportunidades de encontrar una nueva pareja y tener una nueva nidada. Esto 

explicaría hasta cierto punto por que la hembra deserta de su familia. Además, hembras que 

desertan rápidamente de la familia pueden tener ventajas sobre hembras que desertan mas 

tarde o duran más tiempo con la familia, pues las oportunidades de reapareamiento 
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disminuyen conforme avanza la temporada reproductiva para ambos sexos, al disminuir el 

número de individuos disponibles para reproducirse (Székely y cols. 1999) 

 

La mayoría de los trabajos que evalúan la influencia del peso corporal de los individuos en su 

éxito reproductivo, suelen encontrar que individuos más pesados son más exitosos (Gibbons 

1989, Chastel y cols. 1995). Mi trabajo muestra que el peso corporal de las hembras influye en 

su éxito reproductivo, aunque en una forma contraria a mi predicción original: las hembras 

más ligeras son más exitosas que las hembras más pesadas. Una interpretación somera llegaría 

a la conclusión de que para que las hembras sean más exitosas (en términos reproductivos) 

éstas deberían ser ligeras. Sin embargo, podría también argumentarse que las hembras más 

exitosas han invertido sustancialmente en la reproducción, lo cual podría reflejarse en una 

importante pérdida de peso. Por ejemplo, en ciertas especies que tienen desarrollo precoz, este 

patrón de pérdida de peso en hembras no es raro (Rands y cols. 2006). En la mayoría de dichas 

especies, uno de los padres (usualmente la hembra), muestra pérdida de peso durante la 

incubación. Esto se debe principalmente a la constante necesidad de mantener a los huevos en 

una temperatura óptima para el desarrollo de los embriones (incubación) y protegerlos contra 

depredadores (Rands y cols. 2006). El que un padre permanezca más tiempo en el nido 

permite un mejor desarrollo de los embriones, y por lo tanto a aumentar la probabilidad de 

supervivencia de las crías (por el rápido desarrollo y pronta eclosión) pero podría incrementar 

la pérdida de peso en los padres (Tieleman y cols. 2004, Rands y cols. 2006). Charadrius 

nivosus presenta un patrón de incubación similar al Charadrius alexandrinus, donde las 

hembras incuban la mayor parte del día y los machos lo hacen durante las noches (Amat y 

Masero 2004, AlRashidi y cols. 2010), este patrón de incubación podría explicar cómo 

hembras en nuestra especie de estudio podrían estar perdiendo peso por el esfuerzo puesto en 

la incubación en las horas más extremas del día. La falta de datos de incubación en nuestra 

población, sin embargo, no nos permite poner a prueba tal argumento, pero en un futuro es 

posible ponerlo a prueba. Otra aproximación acerca del éxito reproductivo en hembras con 

menor peso podría ser el costo de la reproducción. Un trabajo realizado por Hanssen y 

colaboradores (2004) con un pato marino (Somateria mollissima) demostró que la alta 

demanda en cuanto a incubación resulta en costos en términos de alta pérdida de masa y 
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además reduce la función inmune comparado con aquellos individuos que incuban menos. En 

el caso en el que las hembras se reproducen constantemente a través de las temporadas 

reproductivas, éstas podrían tener un alto éxito reproductivo y estos constantes eventos 

reproductivos pueden traer consecuencias como no recuperar el peso inicial debido a su 

inversión en la incubación o el cuidado de las crías; sin embargo más datos son necesarios 

para poner a prueba esta hipótesis. 

 

6.3 Repetibilidad de características asociadas al éxito reproductivo 

En este trabajo evalué únicamente la consistencia o repetibilidad de aquellas características 

(morfológicas y de historia de vida) que estuvieron asociadas con el éxito reproductivo de 

machos y hembras de Charadrius nivosus. Los machos mostraron medianas repetibilidades en 

las fechas de establecimiento de sus nidos (repetibilidad = 0.24) pero estadísticamente 

significativos, contrario a las hembras que tuvieron repetibilidades muy bajas en las fechas de 

puestas (repetibilidad = 0.03) y no son estadísticamente significativos. Dicho hallazgo en 

machos, aunado al hecho de que adquieren experiencia al paso de las temporadas 

reproductivas, sugiere que esta conducta podría tener un componente genético, probablemente 

derivado de selección constante impuesta por el ambiente y por la necesidad de llegar 

temprano a los sitios reproductivos. Los bajos niveles de repetibilidad en fecha de 

establecimiento de nidos en machos podrían deberse a los cambios a través de la edad (machos 

viejos anidan más temprano). En un estudio similar, Hochachka (1993) muestra que la 

repetibilidad de fechas de puesta de hembras de Melospiza melodia tiende a incrementar con la 

edad y algo similar puede estar pasando con los machos de nuestra especie de estudio. Por otro 

lado, parece no existir un componente genético en esta conducta en hembras. Esto es 

consistente con mis resultados de éxito reproductivo en hembras, ya que las hembras no 

muestran el patrón o tendencia de los machos a poner en fechas tempranas. En el caso de aves 

donde los machos tienen que buscar un territorio, defenderlo y construir un nido, la llegada 

temprana a los sitios de reproducción juega un rol importante, pues esto les da ventajas sobre 

los que llegan tarde a reproducirse al obtener los sitios de mejor calidad y darles oportunidad 

de tener más de un evento reproductivo en la misma temporada (Betty y cols. 2003, Drent y 

cols. 2003). Las hembras, al tener el papel selectivo y debido al mayor número de machos en 
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nuestra población, podrían darse el lujo de llegar un poco más tarde y escoger a los machos y 

sus territorios disponibles. 

 

En el caso de hembras encontramos que el peso de estas fue consistente a través de 

temporadas reproductivas con alta repetibilidad y estadísticamente significativo (repetibilidad 

= 0.41), la fecha de deserción para hembras tuvieron bajas repetibilidades y no fueron 

significativas estadísticamente (repetibilidad = 0.27) y como se mencionó más arriba, las 

fechas de puesta en hembras no mostraron ser repetibles. Este resultado de hembras 

presentado alta repetibilidad en su peso, nos permite suponer que tal característica tiene un 

componente genético. Se ha dicho que el peso en los individuos que podría estar determinado 

mayormente por influencia ambiental que influencia genética. Alatalo y colaboradores (1993) 

asumen que la condición corporal no puede tener un componente heredable, aunque estudios 

más recientes encontraron heredabilidad significativa de condición corporal, la cual es 

definida como la masa corporal (peso) corregido por el tamaño del esqueleto (Kruuk y cols. 

2001). Es por esta última aproximación que se piensa que el peso podría tener un componente 

genético y ser heredable entre los individuos. El peso suele estar afectando ciertas 

características de historia de vida como la supervivencia de adultos y crías, longevidad, 

fecundidad y éxito reproductivo de los individuos y suele estar asociada también al 

dimorfismo sexual de los individuos (individuos grandes suelen ser más pesados) (Réale y 

cols. 1999). Conocer el punto hasta el cual el peso corporal puede ser heredable es importante, 

por las implicaciones que tiene en las características de historia de vida asociadas al éxito 

reproductivo. 
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7. CONCLUSIONES 

 

 El éxito de eclosión se mantiene constante durante las diferentes temporadas 

reproductivas. 

 El número de individuos reproductores y nidos ha declinado en más de un 50% entre 

2006 y 2011. 

 El éxito reproductivo de machos se encuentra asociado con características de historia 

de vida como edad de los individuos, fechas de puesta y tiempo que tarda en desertar la 

hembra de la nidada. Mientras que en hembras su éxito reproductivo estuvo asociado 

con las fechas de puestas de sus nidos, el tiempo que permanece cuidando de sus crías, 

así como su peso. 

 Machos y hembras que tienen sus nidos más temprano durante la temporada 

reproductiva son más exitosos; esto se debe mayormente a la calidad ambiental, la cual 

es mejor al principio de la temporada (abundancia de alimento y menos competencia 

intra-especifica e inter-especifica). 

 Machos más viejos ponen sus nidos más temprano durante la temporada reproductiva, 

lo cual nos sugiere un componente de aprendizaje y experiencia adquirida por la edad. 

 Tanto para machos como hembras el tiempo que permanecen juntos cuidando de sus 

crías es de importancia para su propia adecuación; sin embargo, las hembras desertan 

de las familias y en aquellos casos donde la hembra deserta muy temprano las crías 

mueren. Esto nos indica que existe conflicto sexual por la cantidad de cuidado parental 

que cada padre proveerá a sus crías, por otro lado, estas hembras que desertan podrían 

tener un alto éxito reproductivo comparado con hembras que no desertan o bien tardan 

más tiempo en desertar. 

 Hembras más ligeras muestran un mayor éxito reproductivo y esto se puede deber al 

desgaste que tiene durante los largos periodos de incubación en horas extremas durante 

el día, lo cual concuerda con la hipótesis del costo de la reproducción. 

 Las fechas de puesta son significativamente repetibles en machos, mientras que en 

hembras el peso muestra tener una alta repetibilidad y es significativa, esto sugiere que 

ambas características (fechas de puesta en machos y peso en hembras) son heredables. 
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9. ANEXOS 

 

Anexo 1. Escondite móvil usado en trabajo de campo. 
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Anexo 2. Esquema de estadios de flotación de huevos con relación al número de días 

incubados y tabla para estimar las fechas de puesta de nidos en el Chorlito nevado. 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 



48 
 

Anexo 3. Trampas de embudo para la captura de adultos. 
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10. PUBLICACIONES 
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