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Resumen

La asimetria de las rectrices exteriores en Fregata magnificens (rabihorcado) influye en su eficiencia de vuelo, mientras que
la cola, profundamente bifurcada de esta especie sexualmente dimorfica, juega un papel crucial en su desempefio
aerodinamico. Para evaluar la presion de la seleccion natural en la asimetria de la cola, modelamos el desempefio de
rabihorcados machos y hembras simétricos y asimétricos adultos durante el vuelo de planeo en la colonia reproductiva de
Isla Isabel, México, mediante la proporcion levante:arrastre y las polares y superpolares de planeo. Encontramos diferencias
significativas entre rabihorcados machos y hembras, simétricos y asimétricos cuando analizamos su desempefio en el vuelo
de planeo y sus costos de compensacion asociados. El modelo tedrico indicd que la asimetria de la cola tendra un efecto mas
grande en los machos que en las hembras durante el vuelo, y que los individuos asimétricos volaran menos eficientemente
que los simétricos corrigiendo su asimetria en funcion de la velocidad al incorporar mas costos de arrastre. Investigacion
futura para estimar las tasas de supervivencia de individuos simétricos y asimétricos, costos de construccion de nido y de
éxito reproductivo podria revelar las ventajas de tener una cola simétrica en esta especie y elucidar si la asimetria tiene un
costo en la adecuacion.

Palabras clave: asimetria de la cola, ave marina, desempefio de vuelo, seleccion natural.

Influence of the outer rectrices asymmetry in flight efficiency of the Magnificent Frigatebird (Fregata magnificens).
Abstract

The asymmetry of the outer rectrices in Fregata magnificens (Magnificent Frigatebird) has an influence on flight efficiency,
while the deeply forked tail of this sexually dimorphic species plays a crucial role in its aerodynamic performance. In order
to assess natural selection pressure on tail asymmetry, we modelled gliding flight performance of symmetric and
asymmetric adult frigatebirds at the breeding colony of Isla Isabel, Mexico, through lift:drag ratio and glide polars and
superpolars. We found significant differences between symmetric and asymmetric male and female frigatebirds when we
analyzed gliding flight performance and flight compensation costs. Our theoretical model pointed that outer rectrices
asymmetry has a greater effect on males than on females during gliding flight, and that flight efficiency of symmetric
individuals will be higher than asymmetric ones, which will correct asymmetry according to flight velocity by adding drag
costs. Further research in survival rates of tail symmetric and asymmetric males, nest construction costs, and breeding
success could reveal the advantages of having a symmetric tail in this species and elucidate if asymmetry has a fitness cost.
Keywords: tail asymmetry, seabird, flight performance, natural selection.
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Introduccion
La funcion de las rectrices exteriores, por su
prominencia, variabilidad intraespecifica y supuesto

individuos (Norberg 1994, Evans 1998, 1999) y otras
veces, a la seleccidon sexual como un indicador de calidad
(Meller 1991, 1992).

reflejo de desarrollo somatico han sido extensivamente
estudiadas, atribuyéndola en ocasiones a la seleccion
natural para incrementar la eficiencia aerodinamica de los
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La cola de las aves tiene al menos tres funciones
aerodinamicas: (1) mantener la estabilidad aerodinamica
del ave, (2) control longitudinal o direccional en

o hnitzil nat



maniobras rapidas y (3) produccion de fuerza de levante
(Thomas 1995). La fuerza de levante actia
perpendicularmente y de manera ascendente al curso de
vuelo del ave, su principal funcién es contrarrestar la
fuerza de gravedad que determina el peso del ave
(Pennycuick 1989). La fuerza de levante es adicional a la
de las alas e incrementa el area de soporte sin
incrementar la envergadura (distancia entre las puntas de
las alas extendidas) durante el vuelo lento, despegue y
aterrizaje, asi como en la aceleracion y durante los virajes
(Norberg 1990).

Las aves con colas profundamente bifurcadas
(colas con las rectrices exteriores mdas largas que las
centrales) tienen la desventaja de que las rectrices
exteriores son particularmente susceptibles al crecimiento
asimétrico y a sufrir dafios (Evans y Thomas 1992,
Balmford ef al. 1993, Thomas 1993a, 1995). La asimetria
de las rectrices exteriores se puede deber a un patron de
muda asincronico, desgaste, desgarre, ruptura o puede ser
el resultado de la asimetria fluctuante (desviaciones
aleatorias de la simetria bilateral que aparece cuando un
individuo no desarrolla por igual ambos lados del cuerpo
(Moller y Hoglund 1991, Bjorksten e al. 2000). Dichas
causas “naturales” de asimetria resultan en una diferencia
en la longitud de las rectrices exteriores de las aves
(Gonzélez-Jaramillo 'y de la Cueva 2010).
Independientemente del origen o de la causa de asimetria,
las aves con colas asimétricas deben realizar las mismas
actividades de vuelo durante la temporada reproductiva
(forrajeo, recoleccion de material para la construccion de
nidos, etc.) que las aves con colas simétricas, lo que
implica un mayor costo aerodinamico.

La magnitud del efecto de la asimetria de las
rectrices exteriores en el desempefio aerodinamico
reflejado en la maniobralidad, agilidad, aceleracion y
velocidad en vuelo horizontal depende de qué tanto se
abre (extiende) la cola durante el vuelo (Balmford et al.
1993, Thomas 1993a, 1993b, Evans 1998). La
maniobralidad mide el radio minimo de vuelta ejecutado
en vuelo sin perder velocidad y la agilidad mide la
facilidad o rapidez con que se puede alterar el curso de
vuelo (Norberg y Rayner 1987). En vuelo rapido, la cola
se cierra generando poca o ninguna fuerza de levante o
arrastre, mientras que en vuelo lento la cola se abre
ampliamente para incrementar la fuerza de levante
generada en las alas (Thomas 1993a). Asi, el arrastre
(fuerza que actia paralelamente al flujo de aire incidente;
Pennycuick 1989) a cualquier velocidad es proporcional
al area de la superficie expuesta de la cola (Thomas
1993a). Puesto que los cambios en las fuerzas
aerodinamicas en una parte del animal afectan la
aerodinamica de las otras partes, el costo de la asimetria
puede ser distribuido, pero no eliminado (Thomas 1993a,
Norberg 1994). Este costo aerodindmico adicional debe
ser compensado por las aves con rectrices asimétricas
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para asi tener el mismo desempefio en las actividades de
vuelo que los individuos simétricos. Ademas, en aves con
dimorfismo sexual en talla, el desempefio aerodindmico
aumenta conforme decrece la masa, por lo que machos y
hembras suelen tener diferentes capacidades de vuelo
(Andersson y Norberg 1981).

El rabihorcado (Fregata magnificens) es un ave
marina con notorio dimorfismo sexual en coloracion y
talla (las hembras son 15% mas grandes que los machos;
Osorno 1996), y se caracteriza por tener una cola
profundamente bifurcada y una envergadura de hasta
2.29 metros (Pennycuick 1983). Los rabihorcados
machos y hembras tienen diferentes ciclos reproductivos:
los machos se reproducen cada afio, mientras que las
hembras reproductivamente exitosas lo hacen cada dos
afios (Diamond 1972, 1973). Esto se debe a que cada
sexo tiene diferentes inversiones durante el cuidado
parental; el macho deserta el nido después de los
primeros 3 meses de crianza y deja a la hembra
encargada de la alimentacion del pollo hasta por 14
meses mas (Osorno 1999, Osorno y Székely 2004).
Debido a lo anterior, se ha especulado que en los
rabihorcados las capacidades de vuelo son diferentes
entre sexos (Pennycuick 1983).

Aunque estas aves pueden volar por periodos de
tiempo prolongados remontandose en las termales que se
forman sobre el mar (vuelo de remonte), viajando
grandes distancias a muy bajo costo energético
(Pennycuick 1983, Weimerskirch et al. 2003, 20006),
ambos sexos tienen un comportamiento cleptoparasitico
(robo de alimento; Brockmann y Barnard 1979) y suelen
robar ramas a otros individuos durante la temporada de
construcciéon de nidos (MGJ, obs. pers.), por lo que
también pueden exhibir un vuelo activo muy acrobatico.

Aunque en algunas especies de aves con cola
profundamente bifurcada, como Hirundo rustica, la
asimetria de las rectrices exteriores de los machos suele
ser usada por las hembras como un indicador de calidad
durante la eleccion de pareja (Meller 1990, 1992, Mgller
et al. 1998), en los rabihorcados la asimetria de las
rectrices exteriores no parece influir ni en la seleccion de
pareja ni en el desempefio del cuidado parental a corto
plazo (Gonzélez-Jaramillo y de la Cueva 2010), por lo
que la funcién de la simetria de las rectrices exteriores en
esta especie podria ser principalmente aerodinamica a
través de la seleccion natural y no un indicador de calidad
debida a la seleccion sexual.

Nuestro objetivo fue estimar la influencia de la
asimetria de las rectrices exteriores en la eficiencia de
vuelo de los rabihorcados machos y hembras mediante el
calculo del costo aerodinamico y su compensacion
durante el vuelo de planeo y remonte (sin movimiento de
alas), usando observaciones en campo y modelos teoricos
aerodinamicos para determinar si su funcion es
principalmente aerodinamica debida a seleccion natural.
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Considerando que en esta especie las hembras son mas
grandes que los machos (Diamond 1972), que existe una
relacion alométrica entre sexos (v. g. Schmidt-Nielsen
1984, Calder 1996) y que el desempefio aerodindmico
estd asociado al tamafio (Andersson y Norberg 1981),
bajo la hipdtesis de que la asimetria de las rectrices
exteriores tiene un efecto cuantificable en el desempefio
aerodinamico de las aves con colas profundamente
bifurcadas, esperamos un efecto en la capacidad de vuelo
diferencial entre sexos con las siguientes predicciones:
(1) si la asimetria de la cola causa arrastre aerodindmico
diferenciado entre ambos lados de la cola, disminuyendo
la proporcion de la fuerza de levante, lo que representa
un costo para el ave (Norberg 1990, Evans y Thomas
1992, Balmford et al. 1993, Thomas 1993b, 1995),
predecimos que los machos simétricos volaran mas
eficientemente que las hembras simétricas. Es decir, la
proporcion levante:arrastre serd mayor en machos
simétricos que en hembras simétricas, lo que debera
reflejar en una mejor velocidad de planeo. (2) Si el costo
de la asimetria puede ser distribuido en alas y cola, pero
no eliminado (Thomas 1993a, Norberg 1994), esperamos
que al incorporar en el modelo de vuelo mas costos de
arrastre a diferentes velocidades en machos y hembras
asimétricos, el efecto de la asimetria de la cola disminuya
en mayor proporcion en machos asimétricos que en
hembras asimétricas.

Métodos

Realizamos este estudio de noviembre de 2000 a abril de
2001, durante la temporada reproductiva de los
rabihorcados que anidan en el Parque Nacional Isla Isabel
ubicado en el Pacifico Central Mexicano (21°52°N,
105°54°0). Isla Isabel es también un “Area de
Importancia para la Conservacion de Aves en México”
(AICA; Drummond et al. 2000) que alberga una colonia
reproductiva de entre 15,000-16,000 rabihorcados
(Madsen 2005).

Aleatoriamente capturamos de noche y con las
manos rabihorcados adultos, machos (n=34) y hembras
(n=30) perchados cuya asimetria de la cola
desconociamos, los medimos (=1 mm), pesamos (+25 g)
y los liberamos sin causarles dafio. Los rabihorcados
machos mudan las plumas de la cola de manera continua
y el patron identificado no incluye la muda simultanea de
las rectrices exteriores, por lo que la teoria de la asimetria
fluctuante que implica un crecimiento simultaneo no se
puede aplicar a esta especie (Madsen 2005). Hasta donde
sabemos, a la fecha no existe ninglin estudio sobre el
patréon de muda de las hembras de rabihorcado, por lo
que, para efecto de esta investigacion, supusimos que
ocurre un patroén continuo como en los machos. Todas las
medidas corporales y de velocidad de vuelo fueron
tomadas por la misma persona para minimizar el error
sistematico de medicion.
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Alas (cm)

Debido a la longitud y fragilidad de las alas de los
rabihorcados, no pudimos seguir el método de medicion
alar sugerido por Pennycuick (1989). En su lugar,
medimos la longitud (cm) de diferentes partes anatomicas
de ambas alas extendidas (1 mm): (1) humero, (2)
longitud del hombro a la punta de la pluma axilar mas
larga, (3) ulna, incluyendo el primer digito; (4) longitud
del codo a la punta de la décima pluma remera
secundaria, (5) longitud del primer digito a la punta de la
décima pluma remera primaria, (6) longitud del primer
digito a la punta de la primera pluma remera, (7) longitud
de la punta de la primera pluma remera a la punta de la
décima pluma primaria remera y (8) distancia entre
hombros (Figura. 1).

Cola (cm)

Medimos (+ Imm): (1) la longitud de rectrices centrales
exteriores desde su nacimiento (quilla) hasta la punta
(bifurcacion; Figura 2A), (2) la longitud de las rectrices
exteriores desde la quilla hasta la punta (Figura 2A), (3)
la extension de la cola, distancia desde la quilla de la
rectris exterior derecha a la quilla de la rectris exterior
izquierda, mientras la cola estaba completamente
extendida (Figura 2B). Controlamos el grado de
extension de la cola presionando ligeramente el
rabihorcado contra el pecho de la persona que lo sostenia.
En esta posicion, la cola de los rabihorcados se extiende
completamente.

Cuerpo (cm) y masa (kg)

Medimos (+1 mm) la longitud del cuerpo, desde la punta
del pico hasta la punta de la rectris exterior mas larga,
colocando al ave sobre su dorso y estirando su cuello.
Registramos la masa corporal de cada individuo con un
dinamometro (+25 g) suspendiéndolo dentro de una bolsa
de tela.

Longitudes y asimetrias de las rectrices exteriores (cm)
Para ambos sexos calculamos: (1) la longitud relativa de
la estructura (humero, ulna, mano, rectrices y ala; Figura
1), que es la longitud de la estructura (media de las
medidas de la estructura izquierda y derecha), dividida
entre la longitud del cuerpo (Balmford ef al. 1994); (2) la
asimetria absoluta que es la diferencia numérica entre la
estructura derecha e izquierda y la asimetria relativa de
rectrices exteriores y alas que es la asimetria absoluta
dividida entre el tamafio promedio de la estructura
(Palmer y Strobeck 1986, Mgller y Hoglund 1991).

Clasificacion de aves simétricas y asimétricas

Puesto que algunas aves no pueden detectar asimetrias
menores al 1.25% (Swadle 1999), a que en los
rabihorcados la asimetria de la cola per se no parece ser
un indicador de calidad (Gonzalez-Jaramillo y de la
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Cueva 2010) y a que las asimetrias tienen costos
aerodinamicos importantes cuando la asimetria de las
rectrices exteriores es de al menos el 6% (Evans et al.
1994), clasificamos a los rabihorcados como asimétricos
cuando tenian asimetria mayor al 6% (asimetria absoluta
mayor a 2.7 cm).

Longitud de las alas (LA; m)
Suma de las longitudes de las medidas 1, 3 y 5 de cada
ala (Figura 1).

Envergadura (b; m)
Distancia entre las puntas de las alas sumando

las longitudes de las medidas 1, 3 y 5 (Figura 1) de
ambas alas al ancho del cuerpo (medida 8; Figura 1).

Figura 1. Mediciones alares de rabihorcados (Fregata magnificens) machos y hembras que anidaron en la colonia reproductiva de Isla
Isabel, México, durante la temporada 2000-2001. Longitudes: humero (1), hombro a punta de la pluma axilar mas larga (2), ulna (3), del
codo a la punta de la décima pluma remera secundaria (4), del primer digito a la punta de la décima pluma remera primaria siguiendo la
curvatura del ala (5), del primer digito a la punta de la primera pluma remera (6), de la punta de la primera pluma primaria remera a la
punta de la décima pluma primaria remera (7), espalda o distancia entre hombros (8). Area del cuerpo (A) y éreas alares calculadas (B, C,
D) para estimar el area total alar.

(A) (B)
Figura 2. Mediciones longitudinales y area de la cola de los rabihorcados (Fregata magnificens) que anidaron en la colonia reproductiva
de Isla Isabel, México, durante la temporada 2000-2001. Longitudes (A): bifurcacion (1), rectrices exteriores (2). Areas (B): extension de
la cola (3), figuras geométricas usadas para calcular el area total de la cola: trapecio (a), tridangulos (b).
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Area total alar (S; m’)

Dividimos las alas en cuatro figuras geométricas (Figura
1), cuyas areas calculamos de las medidas de longitud
tomadas en el campo y sumamos el area total proyectada
de ambas alas completamente extendidas (Figura 1, areas
B-D) incluyendo el area del cuerpo entre ellas (Figura 1,
area A).

Carga alar (Q; Nm’)

Diferencia de la presion promedio entre la superficie
inferior y superior del ala cuando el ave esta planeando,
medida como peso en Newtons (N) por unidad de area
del ala (m®) (Pennycuick 1989). Q =mgS™”, dénde: m
=masa (kg), g =aceleracion debida a la gravedad (9.81
ms™') y S =area alar (m?).

Proporcion dimensional del ala (A)

Es una medida de la forma del ala. Las aves que planean
reducen sus proporciones dimensionales en vuelo rapido
flexionando el codo y la mufieca (Pennycuick 1989).
Mide la proporcion entre la envergadura y la profundidad
media del ala (A=b’S™). Dénde b=envergadura (m) y
S=area alar (m”)

Area de la cola (AC; m’)

Calculamos el area de la cola dividendo la cola en figuras
geométricas, calculamos sus areas a partir de las medidas
1-3 de la Figura 2 y sumamos las areas calculadas: a+b
(Figura 2B).

Velocidades de vuelo y viento (km k™)

Medimos oportunisticamente las velocidades de vuelo de
planeo de 326 rabihorcados cuya asimetria de la cola se
desconocia (183 machos, 143 hembras) usando un radar
Doppler MPH, K15X990114 (Kansas, EUA). Medimos
las velocidades desde la misma ubicacion entre dos
colinas donde los rabihorcados siempre planean hacia el
norte con viento cruzado hacia el noroeste. De esta
manera, el error por viento (causado cuando hay
diferentes direcciones de viento) se disminuye y al estar
quieto el observador, se estandariza el error de paralaje.
Asi, estandarizamos las medidas y minimizamos el error
de medicion (de la Cueva y Blake 1997). Medimos la
velocidad y direccion del viento usando una estacion
meteoroldgica portatil, Water Base 10 WS2103 (EUA),
ubicada en la cima del arbol mas alto entre las colinas.

Modelo de vuelo

Incluimos en el modelo de vuelo de Pennycuick (1989)
las velocidades de vuelo de planeo, las velocidades y
direccion del viento, asi como los datos de desempefio
aerodinamico: masa corporal, envergadura (b), area alar
(S), carga alar (Q), proporcion dimensional del ala (A) y
area de la cola (AC). Calculamos la proporcion
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levante:arrastre (L/D) para rabihorcados machos y
hembras con colas simétricas y asimétricas para
comparar sus costos de desempefio aerodinamico, y la
superpolar de planeo, que supone que el ave selecciona
su envergadura dptima para obtener un menor arrastre en
cada velocidad.

Para modelar la superpolar de planeo y
encontrar la mejor velocidad de planeo (Vi)
correspondiente al intervalo maximo de velocidad,
primero calculamos las polares individuales de planeo
desde que las alas y la cola estan completamente abiertas
(100%; B=1.0) hasta que las alas y la cola estan
parcialmente extendidas (60%; =0.4). 8 da la menor
velocidad de hundimiento (Vz, poder total requerido para
volar entre el peso del ave; Pennycuick 1989). Supusimos
una distribucion igual del peso del ave en ambas alas.
Modelamos el costo de planeo de rabihorcados hembras y
machos, simétricos y asimétricos para predecir los costos
adicionales instantanecos de planeo que las aves
asimétricas tienen que superar para alcanzar los mismos
resultados que las aves simétricas. Estos costos se
demuestran en una menor eficiencia de vuelo de planeo.

Andlisis estadisticos

Para comparar la morfometria y los datos de desempefio
aerodinamico de los rabihorcados machos y hembras,
usamos la prueba no paramétrica U Mann-Whitney de
dos colas para muestras con heterocedasticidad, o sus
aproximaciones normales (Z) cuando el tamafio de la
muestra lo permitié. Para todos los analisis consideramos
0=0.05 (Zar 1999). Reportamos medias + desviacion
estandar

Resultados

Proporcion de rabihorcados asimétricos

De los 64 rabihorcados medidos, el 23% (n=15) fueron
asimétricos; de estos, el 29% (n=10) fueron machos y el
17% (n=5) hembras.

Diferencias aerodindamicas entre machos y hembras

La longitud relativa de alas, cola y la asimetria relativa de
la cola en los machos fue significativamente mayor que
en las hembras, pero no la asimetria relativa de las alas
(Cuadro 1). Las hembras tuvieron un area alar (S),
envergadura (b), carga alar (Q) y area de la cola
significativamente mayor que los machos, pero la
proporcion dimensional del ala (A), mayor en hembras
que en machos, no fue significativa (Cuadro 2).
Obtuvimos las velocidades de vuelo de planeo con
vientos del noreste de entre 0 y 7 ms™. Las velocidades
minimas y maximas de planeo para los machos fueron de
3.9 y 15.8 ms™ respectivamente, mientras que para las
hembras fueron de 4.4 y 11.9 ms’ respectivamente
(Cuadro 3).
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Cuadro 1. Longitud, longitud relativa (LR), asimetria absoluta (AA) y asimetria relativa (AR) de alas (A) y cola (C) de
rabihorcados (Fregata magnificens) machos y hembras que anidaron en la colonia reproductiva de Isla Isabel, México,

durante la temporada 2000-2001.

Longitud (cm) LR (cm) AA (cm) AR
Sexo n A C A C A C A C
Hembra 30 *108.33  45.83 *1.081+0.031 0.457+0.037 *1.0 1.1 *0.0088 0.025+0.041
Macho 34 *#103.62  44.57 **1.136+0.032 0.491+0.024 1.1 29 0.110 0.0655+0.074
U Mann-Whitney Z=5.08 Z=4.07 Z=1.49 7 =3.08
P <0.001 P <0.001 P =0.138 P <0.001
*n=26
**n=32

Cuadro 2. Masa, envergadura (b), area alar (S), carga alar (Q), proporcién dimensional del ala (A), area de la cola (AC) y
longitud de las alas (LA) de rabihorcados (Fregata magnificens) hembras y machos que anidaron en la colonia reproductiva
de Isla Isabel, México, durante la temporada 2000-2001.

Sexo n  masa (kg) b (m) S (m?) Q (Nm?) A AC LA (m)
Hembras 13 1.48 226 0.341 42.79 13.92 0.0830 2.18
Machos 15 *1.14 2.13 0.311 36.22 13.66 0.0803 2.06

t=-6.851 t=-9.249 t=-5.342 t=-3.915 U =68 Z=-2311 t=-9.066
P <0.001 P <0.001 P <0.001 P <0.001 P =0.280 P =0.002 P <0.001
*n=13

Cuadro 3. Velocidades de planeo minimas, méximas y promedio (£DS) con respecto a la velocidad del viento (ms™) de
rabihorcados (Fregata magnificens) hembras (H) y machos (M) que anidaron en la colonia reproductiva de Isla Isabel,
Meéxico, durante la temporada 2000-2001.

Velocidad de planeo
Velocidad del viento n (minima — maxima) promedio
(ms™) H M H M H M
0 21 6 50-9.7 5.6-8.1 6.6+1.3 6.9+0.8
1 9 15 44-11.9 53-12.5 7.8+23 7.8+£23
2 32 41 44-9.7 4.7-10.3 69+1.5 6.6+14
3 18 47 4.4-10.6 39-8.6 6.4+1.6 62+1.1
4 40 59 4.4-10.0 44-92 69+1.5 63+1.1
5 6 5 56-114 4.7-15.8 81x24 10.7+£3.0
6 11 9 4.7-8.9 56-10.3 64+13 7.7+19
7 6 1 4.7-8.9 5.0-5.0 7.5+1.6 5.0+£0.0
Costos de desempeiio aerodindmico, proporcion proporcion L/D cuando su velocidad se incrementa

levante:arrastre (L/D)

La proporcion levante:arrastre (L/D) fue mayor en aves
simétricas (Figura 3A y B) que en asimétricas (Figuras
3C y D) de ambos sexos. Las proporciones L/D
pronosticadas por el modelo fueron 2.2 veces mas
grandes en machos simétricos que en asimétricos (Figura

30).
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porque su arrastre aumentard rdpidamente con una
diferencia maxima a una velocidad horizontal de Vx=10
ms”. En el peor caso para las hembras a Vx=12 ms’
(Figura 3D), la proporcion L/D de las asimétricas fue 2.1
veces mayor que la de las simétricas.

o hnitzil nat



o o
w0 o o
+ + / PR,
3e eq 7
o o /,f
o o -
] T T T ] T I T
0 5 10 15 20 25 0 5 10 15 20 25
Vmis vV mls
C D
[=] =]
m m

Dif LD
10 20
B
Dif LD
10 20
\“\.

0
0

T T T T T = | T T ] T

0 5 10 15 20 25 0 5 10 15 20 25
vV mis vV mis

Figura 3. Proporcion levante:arrastre (L/D) de rabihorcados
(Fregata magnificens) machos (A) y hembras (B) simétricos
que anidaron en la colonia reproductiva de Isla Isabel, México,
durante la temporada 2000-2001. Las lineas punteadas
corresponden a las proporciones maximas y minimas
encontradas para cada sexo y la linea continua corresponde a la
proporcion promedio, y diferencias entre las curvas de las
proporciones maximas y minimas de machos (C) y hembras (D)
asimétricas.

Correccion de asimetria y eficiencia de vuelo: polares y
superpolares de planeo

De acuerdo a las polares de planeo, para lograr altas
proporciones de L/D y de penetracién (avance horizontal
vs. pérdida de altura) conforme aumenta la velocidad, los
rabihorcados reduciran la extension de su envergadura
(b), area alar (S) y area de cola (AC). El modelo tedrico
indica que los machos seran mas eficientes que las
hembras en corregir su asimetria durante el planeo al
modificar la morfologia de las alas y la cola (Figuras 4A
y B). Teodricamente, los machos tendran mejor
penetracion que las hembras cuando planean, ain si
vuelan a bajas velocidades (menos de 10 ms™). Sin
embargo, las hembras podrian descender mas rapido que
los machos (Figura 4A) y su eficiencia de vuelo de
planeo menor les permitiria perder altura a una tasa mas
alta al incrementar su velocidad de vuelo o disminuir sus
areas de alas y cola.
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Figura 4. Superpolares de planeo, es decir, seleccion del
tamafio de envergadura y extensién de la cola para obtener
menor hundimiento (Vz) conforme aumenta la velocidad (Vx)
de rabihorcados (Fregata magnificens) hembras (A) y machos
(B) que anidaron en la colonia reproductiva de Isla Isabel,
México, durante la temporada 2000-2001. Las curvas
corresponden a las diferentes proporciones en que la
envergadura y apertura de la cola de las aves pueden reducirse
durante el vuelo, desde las alas y la cola completamente
extendidas en un 100% (1.0) hasta 60% cerradas (0.4).

Como se esperaba, las superpolares de planeo
indican que los rabihorcados simétricos seran mas
eficientes que los asimétricos en el desempefio del planeo
(Figuras 5A y B) y que la asimetria de la cola tiene un
efecto mas importante en los machos que en las hembras.
Debido a las diferencias morfologicas entre sexos, el
modelo tedrico indica que las velocidades optimas de
planeo (Vyg) de machos y hembras seran diferentes (5 ms
'y 10 ms™, respectivamente; Figura 5A). Un rabihorcado
planeando con asimetria extrema perdera verticalmente
entre 2.5 ms' (hembra) y 7.5 ms' (macho) a una
velocidad de entre 15 y 20 ms™ (Figura 5B). Es decir, un
macho asimétrico podra perder hasta 67% mas altura que
una hembra asimétrica si vuela a una velocidad de entre
15y 20 ms™. Mientras que las hembras perderian menos
de 2 ms™ a una velocidad de vuelo de 20 ms™ con la cola
abierta, los machos casi 4 ms” (Figura 5A). Al eliminar
el efecto de la cola abierta en el vuelo de los machos,
ent?nces la velocidad de hundimiento aumento6 a casi 5
ms .
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Figura 5. Polares de planeo (velocidad de hundimiento, Vz,
respecto a la velocidad de avance, Vx) de rabihorcados
(Fregata magnificens) que anidaron en la colonia reproductiva
de Isla Isabel, México, durante la temporada 2000-2001. (A)
Polares de planeo de hembras (curva de la izquierda) y machos
(curva de la derecha), las lineas punteadas corresponden al
desempeiio de las aves con cola abierta y las lineas continuas al
desempeiio de las aves sin considerar el efecto de la cola (s6lo
se considerd la envergadura y area alar en el céalculo de estas
curvas). (B) Diferencias entre el desempefio de machos (linea
continua) y hembras (linea punteada) asimétricos.

Discusion

Nuestros resultados sugieren que la asimetria de las
rectrices exteriores de los rabihorcados influye en su
eficiencia de vuelo y por lo tanto, la seleccion natural
parece ser la responsable del desarrollo de una cola
simétrica. De acuerdo a nuestras predicciones, el modelo
teodrico indica que la asimetria de la cola tiene un efecto
mas importante en los machos que en las hembras
durante el vuelo, siendo los individuos asimétricos menos
eficientes durante el vuelo que los simétricos, aunque los
machos asimétricos pueden corregir su asimetria mas
eficientemente que las hembras asimétricas en funcion de
la velocidad al incorporar mas costos de arrastre.

Diferencias aerodindamicas entre machos y hembras

De acuerdo al modelo, los machos pueden alcanzar un
amplio intervalo de velocidades de vuelo, planear mas
eficientemente y pueden compensar con mayor eficiencia
la asimetria de sus rectrices exteriores que las hembras.
Esto se puede explicar en parte a que la longitud relativa
de las alas es mayor en machos que en las hembras,
reduciendo asi el arrastre. La carga alar (Q) menor de los
machos y su proporciéon dimensional del ala (A) les
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permite una tasa mas grande de ascenso que en las
hembras (Pennycuick 1983) y reduce su velocidad de
hundimiento y el costo de vuelo durante el vuelo de
planeo lento. Sin embargo, tanto la asimetria relativa
como la longitud relativa de la cola fueron menores en
hembras que en machos y por lo tanto también los costos
de compensacion.

Debido a que los machos se reproducen cada
afio y las hembras cada dos afios (Diamond 1972, 1973),
y a que principalmente los machos llevan el material para
la construccion del nido y compiten por él contra
conespecificos, mientras que las hembras deben
alimentar a los pollos después de la desercion del macho
(Osorno 1996, 1999), se ha sugerido que el papel que
desempeiia cada sexo durante la crianza junto con el
dimorfismo sexual influyen en las diferentes capacidades
y tipos de vuelo en cada sexo: un vuelo agil y de gran
maniobralidad en machos, y vuelos de campo traviesa
(cross-country) en hembras (Pennicuick 1983). La
eficiencia aerodinamica es proporcionada no soélo por la
simetria de su cola, sino también por la carga alar (Q) y
dimension proporcional del ala (A). La carga alar (Q) de
las hembras, mayor que en los machos, les permite
planear lentamente y junto con la dimension proporcional
del ala (A) reduce su arrastre (Pennycuick 1983). Asi,
probablemente los machos enfrentan un alto costo de
compensacion por una cola asimétrica durante la
construccion del nido y la alimentacion del pollo durante
el cuidado biparental, pero después de la desercion del
macho las hembras requieren que su plumaje de vuelo
este en condiciones Optimas para evitar costos extra
cuando se quedan a cargo de la crianza. Durante el
cuidado biparental, las hembras invierten en la crianza de
manera proporcional a los machos, pero cuando este
deserta ellas duplican su tasa de alimentacion para
compensar la ausencia de su pareja (Osorno y Székely
2004). Lo anterior tiene implicaciones en el desempefio
aerodinamico que podrian explicar la proporcion de
individuos simétricos menor en machos que en hembras;
aunque esta hipdtesis debe ser probada.

El modelo de vuelo indica que la asimetria
fluctuante de la cola tendra un efecto mayor en el
desempeiio aerodinamico de los machos que en las
hembras debido a que las diferencias en la asimetria y
longitud relativa de la cola son mayores en los machos.
La asimetria en la cola causa arrastre aerodindmico
disminuyendo la fuerza de levante, lo que representa un
costo para el ave (Norberg 1990, Evans y Thomas 1992,
Balmford et al. 1993, Thomas 1993b, 1995). El costo
aerodinamico de la asimetria absoluta y relativa se
incrementa con la longitud de la cola, pero mientras que
el costo de la asimetria absoluta aumenta de manera
lineal, el costo de la asimetria relativa lo hace
exponencialmente (Thomas 1993a).
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Por otro lado, la longitud relativa de las alas de
los machos resultdé mayor que en las hembras, lo que
ayuda a corregir la asimetria de su cola y, en
consecuencia, a reducir el costo debido al arrastre. Se ha
visto que dentro de las familias de aves de cola larga, el
dimorfismo sexual de la cola estda asociado con el
dimorfismo sexual de las alas para reducir el costo
aerodinamico (Balmford et al. 1994).

Los machos tuvieron un intervalo de velocidades
de vuelo mas amplio y, de acuerdo con el modelo,
tendran un desempefio de vuelo mas eficiente al
modificar su envergadura y extension de la cola para
compensar la asimetria, lo que resulta en un menor
hundimiento a todas las velocidades, es decir, los machos
seran mas eficientes que las hembras para compensar la
asimetria de sus rectrices exteriores. Ademas, debido a
que la agilidad de vuelo de un ave aumenta conforme
decrece la masa (Andersson y Norberg 1981), los machos
seran también mas agiles que las hembras debido a que
tienen tamafio y masa menores.

Influencia de la asimetria de la cola en el desemperio
aerodinamico
De acuerdo con el modelo de vuelo, las diferencias
morfologicas de tamafio, peso, carga alar (Q), proporcion
y extension de la cola, y el planeo y radio de vuelta entre
sexos, se podria suponer que en los machos el tipo de
forrajeo es principalmente cleptoparasitico, puesto que
requieren de maniobralidad y agilidad, en contraste con
un forrajeo de pesca en las hembras, donde es importante
el planeo y la velocidad de picada o pérdida de altura. Sin
embargo, en Isla Isabel, los rabihorcados son en su
mayoria oportunistas (Calixto-Albarran y Osorno 2000) y
una gran proporcion de los ataques cleptoparasiticos son
realizados por hembras y juveniles con un éxito del 67%
una vez que provocan la regurgitaciéon (Osorno et al.
1992). De acuerdo con el modelo, las hembras podrian
ser mejores planeadoras que los machos y los machos
podrian tener mayor agilidad, pero ambos sexos tendrian
la misma capacidad de maniobralidad. La agilidad,
maniobralidad y eficiencia de los machos para modificar
su envergadura y extension de la cola, los hacen aptos
tanto para forrajear en el mar como para cleptoparasitar a
presas de menor tamafio (Andersson y Norberg 1981).
Como ocurre en los machos, una carga alar (Q)
baja y una dimension proporcional del ala (A) grande,
permite una tasa de ascenso alta y volar en circulos
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pequeiios (Pennycuick 1983). Asimismo, la combinacion
de una proporcion dimensional del ala (A) alta, carga alar
(Q) baja y masa corporal baja, resultan en un costo de
vuelo bajo y en la posibilidad de planear lentamente con
una minima velocidad de hundimiento (Norberg 1990).
Sin embargo, en machos asimétricos el costo de la
asimetria relativa de la cola junto con el costo para
corregir esta asimetria podrian limitar de manera
importante su eficiencia de forrajeo, puesto que existe
una relacion comprobada entre el comportamiento de
forrajeo y el modo de vuelo asociado (Norberg 1990,
Thomas 1995).

Durante la temporada de construccion del nido,

los machos usan su agilidad y maniobralidad para llevar
ramas al nido, ya que son perseguidos por conespecificos
que intentan robar estas ramas. Por lo tanto, cada rama
entregada a la hembra en el nido muestra la eficiencia del
macho sobre sus atacantes. En promedio, los machos mas
dgiles podrian estar construyendo nidos mas
rapidamente; aunque esta hipotesis debe comprobarse en
el futuro. Los resultados predecibles del modelo se
pueden comprobar en campo si las velocidades de planeo
media y la mediana de aves simétricas y asimétricas
marcadas se comparan y si se cuantifican los costos de la
construccion de nidos en los rabihorcados.
En conclusion, la asimetria de las rectrices exteriores de
machos y hembras de rabihorcado influye en su
eficiencia de vuelo sugiriendo la accion predominante de
la seleccion natural en el desarrollo de éste caracter.
Investigacion futura para estimar las tasas de
supervivencia de individuos simétricos y asimétricos,
costos de construccion de nido y de éxito reproductivo
podria revelar las ventajas de tener una cola simétrica en
esta especie y elucidar si la asimetria tiene un costo en la
adecuacion.
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