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Abstract: Modeling the effect of colonial breeding in Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) on biomass and ener-
gy flows of coastal mangrove. Introduction: The colonies of wading birds reach thousands of highly grouped 
nests, which have a marked influence on the characteristics of the soil or the water that surrounds them due to 
a hyperfertilization effect. This causes the harmful accumulation of nitrogen compounds altering the chemistry 
of the substrate and causing defoliation and death of vegetation. The impact of these colonies on the mangroves 
in Cuba has not been evaluated, due to the logistical difficulties involved and the complexity of their processes. 
Objective: Mathematical modeling is a useful tool in these situations, so in this work the estimation of the quan-
tities of biomass, energy and nutrients mobilized in a colony of herons was carried out, through a bioenergetic 
model of system dynamics. Methods: We used 29 primary variables, 3 bioenergetic equations and the postnatal 
growth equation of this species, implemented in the STELLA 9.1.3 program. From the interaction of these vari-
ables, the energy required by the reproduction cycle, the biomass consumed and the nutrients deposited in the 
colony were obtained. A sensitivity analysis and an uncertainty analysis were carried out to explore the variables 
that have the most influence on the results. The model was validated by the consistency in the units, the test of 
extreme values and the comparison with values recorded in the literature. Finally, disturbances scenarios that 
can affect a real colony were simulated. Results: According to the model, each nestling require 10 219.2 kcal to 
growth. The colony must totally invest 6.71x106 kcal, which represents consumption close to 2.2 tons of dams. 
Due to this consumption, the nutrients deposited in the colony by the excreta were 49 kg of nitrogen, 7 kg of 
phosphorus and 56 kg of calcium. According to the sensitivity analysis, the variables that produce the strongest 
changes in the result are the number of adults in the colony and the average clutch size. The uncertainty analysis 
showed little influence of the variables selected on the response variables. The most harmful simulated distur-
bances for the colony were the affectations to the recruitment and the increase of the mortality of the nestlings.

Key words: guanotrophy; bioenergetic modelling; waterbirds; wetlands.

La estrategia de agruparse densamente 
durante la fase de cría es una adaptación 
frecuente entre las aves acuáticas. Existen 
varias hipótesis para explicar el origen y fun-
ción de estos agregados reproductivos (Lack, 
1968; Ward & Zahavi, 1973; Forbes, 1989) 

y numerosos estudios se han realizado para 
describir sus composiciones, estructuras y los 
parámetros reproductivos de las especies que 
las conforman (e.g. Burger, 1979; Burger, 
1982; Bildstein, 1997). Las colonias de aves 
zancudas pueden llegar a miles de nidos con 
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altas densidades, de hasta 1.4 nidos/m2 (Tel-
fair, 1983) e influyen marcadamente sobre las 
características del suelo o el agua que las rodea, 
al convertirse en sumideros donde se concentra 
materia orgánica, en forma de heces o cadá-
veres, proveniente de las áreas de forrajeo de 
amplias regiones. Sin embargo, poco énfasis 
se ha hecho en la evaluación de estos impac-
tos sobre los ecosistemas (e.g. Stinner, 1983; 
Powell & Powell, 1986; Arendt & Arendt, 
1988; Bildstein, Post, Johnston, & Frederick, 
1990; Frederick & Powell, 1994).

En los sitios de ubicación de las colonias 
de aves acuáticas se produce un efecto marcado 
de hiperfertilización, que trae varias conse-
cuencias al ecosistema, entre ellas que aumenta 
la productividad de los manglares, usualmente 
limitada por la disponibilidad de nitrógeno 
(Dusi et al., 1971; Onuf, Teal, & Valiela, 1977; 
Allaway & Ashford, 1984), o que influyen 
en los pastos marinos de sus alrededores que 
tienden a ser más densos y diversos (Powell, 
Fourqurean, Kenworthy, & Zieman, 1991), con 
concentraciones incrementadas de fitoplancton 
(Golovkin & Garkayaya, 1975). Pero la acu-
mulación excesiva de compuestos nitrogena-
dos en el sustrato, producto de la filopatría de 
muchas especies puede llegar a ser nociva y a 
alterar las condiciones bioquímicas del sustrato 
(Baxter & Fairweather, 1994) al punto de pro-
ducir la defoliación y muerte de la vegetación. 
A mediano plazo, este efecto hace inviables 
estos lugares para la cría y las obliga a bus-
car nuevos sitios produciendo un nomadismo 
característico (Telfair, 1983; Horton, 1999). De 
forma natural, en relativamente poco tiempo, 
la dinámica hídrica del humedal lava el suelo y 
se recupera la vegetación, hasta que la colonia 
regresa y se repite el ciclo.

En Cuba, los manglares son la segunda 
formación boscosa natural en cuanto a exten-
sión, al abarcar el 4.8 % de la superficie del 
país, y concentran la quinta parte de las reser-
vas maderables del país. Varios estudios han 
descrito sus características estructurales, pro-
ductividad, dinámica (Menéndez et al., 2000; 
Menéndez & Guzmán, 2006) y la ornitofauna 
asociada (ej. Denis, Rodríguez, Rodríguez, 

Jiménez, & Ponce de León, 2002; Blanco & 
Sánchez, 2006; Denis, 2006). Estos ecosis-
temas están entre los más amenazados del 
planeta y se estima que solo en el siglo pasado 
perdieron más de la mitad de su extensión 
original (Alongi, 2008); sin embargo, pocos 
trabajos se han enfocado en la relación funcio-
nal con la reproducción de las aves coloniales 
(Denis & Rodríguez, 2006). Doce especies de 
aves acuáticas forman, anualmente, colonias 
en los manglares costeros cubanos, y de estas, 
la especie con poblaciones más numerosas es 
Bubulcus ibis (Linnaeus, 1758 - Aves: Ardei-
dae) (cuyos nombres comunes más usados son 
Garza Ganadera, Bueyera o Garrapatera).

Bubulcus ibis, originaria de África, ha 
tenido dinámicas transformaciones demográ-
ficas bien documentadas en el último siglo 
(Crosby, 1972; Arendt, 1988; Telfair, 1993). 
Es una especie de alimentación oportunista y 
variada, que se ha convertido en una de las más 
abundantes e importantes económicamente por 
su asociación a los agroecosistemas (Burns & 
Chapin, 1969; Hanebrink, 1971; Fogarty & 
Hetrick, 1973). En Cuba cría desde la década 
de 1950 (Smith, 1958) y su periodo de cría se 
extiende desde abril hasta finales de octubre 
(Denis, Mugica, Acosta, & Torrella, 1999; 
Denis & Alonso, 2011) y las colonias, monoes-
pecíficas o asociadas a otras especies de garzas, 
se distribuyen a lo largo de todo el país. Es una 
especie bien estudiada respecto a su ecología 
trófica y reproductiva (Siegfried, 1972; Telfair, 
1983; Rodgers, 1987), pero su impacto en el 
funcionamiento de los ecosistemas aún perma-
nece poco estudiado.

La evaluación del impacto de las pobla-
ciones de aves sobre los ecosistemas es de 
difícil estudio por las dificultades logísticas 
que implica y la complejidad de sus procesos. 
Los mayores avances en este sentido se han 
desarrollado a partir de modelos bioenergéticos 
que emplean ecuaciones alométricas de las 
tasas metabólicas asociadas al peso corporal 
de los individuos (Kahl, 1962; Kushlan, 1977; 
Brzorad, Maccarone, & Conley, 2004; Chipps 
& Wahl, 2008). La Teoría Metabólica de la 
Ecología predice cómo las tasas metabólicas 
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controlan todos los procesos ecológicos en 
todos los niveles de organización, desde indi-
viduos a biosfera, a través del ajuste de las 
tasas de extracción de recursos del hábitat y 
su utilización para garantizar la supervivencia, 
crecimiento y reproducción (Brown, Gillooly, 
Allen, Savage, & West, 2004). Esta teoría 
provee una base conceptual para gran parte 
de la Ecología, y se operacionaliza a través de 
un amplio conjunto de ecuaciones predictivas, 
desarrolladas en condiciones controladas, a 
partir de la evaluación del consumo de oxígeno 
o producción de CO2 como formas de cuan-
tificar el gasto metabólico (Carey, 1996). En 
los organismos heterótrofos la tasa metabólica 
depende directamente de la biomasa individual 
(Kendeigh, Dol’nik, & Govrilov, 1977). Por 
ello, partir de ecuaciones alométricas desa-
rrolladas en amplios conjuntos de especies 
se pueden estimar los consumos de biomasa 
requeridos por los individuos para el desarrollo 
de sus funciones vitales y tener una idea del 
flujo de energía en las poblaciones naturales.

Varios estudios de modelación matemá-
tica se han desarrollado con las poblaciones 
de aves acuáticas. Morales & Pacheco (1986) 
calcularon el efecto de diques en llanuras inun-
dables de Venezuela sobre el flujo de energía y 
minerales a través de las aves acuáticas. Son de 
resaltar los trabajos sobre el Gavilán Caraco-
lero (Rostrhamus sociabilis) en los Everglades 
de la Florida y en Cuba (Mooij, Bennetts, Kit-
chens, & DeAngelis, 2002; Denis & Rodríguez-
Ochoa, 2017) y los modelos bioenergéticos 
sobre poblaciones de aves marinas en el golfo 
de St. Lawrence (Bedard, Therriault & Beru-
be, 1980; Cairns, Chapdewne, & Montevechi, 
1991). Weseloh y Casselman (1992) usaron un 
modelo bioenergético para estimar el consumo 
de peces por la Corúa de Mar (Phalacrocorax 
auritus) en el lago Ontario, y Madenjlwc y 
Gabrey (1995) modelaron la depredación de 
peces en el lago Erie por las aves acuáticas 
residentes. En relación con las colonias de 
nidificación de aves acuáticas, es de resaltar el 
trabajo de Wolff (1994) quien implementa un 
modelo descriptivo basado en individuos.

En Cuba existen numerosas publicaciones 
sobre la reproducción de aves acuáticas colo-
niales (e.g. Blanco, Peris, & Sánchez, 2000; 
Denis, 2011; Antúnez & Denis, 2013; Fortes 
& Denis, 2013) pero los estudios siempre han 
tenido un enfoque descriptivo analítico y se 
han centrado en los parámetros reproductivos 
de especies individuales. Solo dos trabajos se 
han realizado enfocados en la bioenergética 
del proceso de la reproducción empleando 
modelación matemática: en uno se describe 
el consumo de energía y biomasa durante el 
crecimiento de los pichones de garzas (Denis, 
2015) y en el otro se evalúa el consumo de 
energía asociado a la reproducción del Gavilán 
Caracolero Rostrhamus sociabilis (Denis & 
Rodríguez-Ochoa, 2017). Dada la importancia 
de la comprensión de la dinámica de los eco-
sistemas costeros para su uso sostenible y con-
servación, se hace necesario el esclarecimiento 
del papel de las poblaciones de aves sobre sus 
ciclos de nutrientes. El análisis de estos proce-
sos naturales de eutrofización puede ayudar a 
esclarecer los mecanismos naturales de recupe-
ración y a comprender la compleja dinámica de 
los manglares.

El presente trabajo se propone como obje-
tivo la estimación de las cantidades de biomasa, 
energía y nutrientes que movilizan las garzas 
ganaderas desde las áreas de forrajeo hacia las 
áreas de anidación en los manglares costeros, 
a través de la modelación matemática del pro-
ceso reproductivo colonial desde el punto de 
vista bioenergético. De esta forma, se puede 
aproximar una evaluación de la magnitud de 
su impacto en el ecosistema de manglar y 
simular distintos escenarios de perturbaciones 
o manejos sobre esta dinámica. Para cumplir 
este objetivo, se diseñó el modelo de dinámica 
de sistemas llamado CAEG-1, que simula la 
productividad y las fases de la reproducción 
en una colonia de Bubulcus ibis y se estimaron 
la magnitud de los consumos de biomasa y 
movimientos de energía y nutrientes durante 
la reproducción. 
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MATERIALES Y MÉTODOS

Descripción del modelo matemático: El 
modelo para simular el consumo de biomasa 
y energía por una colonia de Bubulcus ibis fue 
confeccionado en el programa STELLA v9.1.3. 
(System Thinking Educational Learning Labo-
ratory with Animation). Este programa permite 
la modelación de sistemas dinámicos emplean-
do una interfaz gráfica basada en diagramas 
de flujo, compuestos de cuatro componentes 
principales: reservorios, flujos, convertido-
res (variables auxiliares) y conectores. Los 
reservorios, representados como rectángulos, 
permiten acumular valores y representan las 

variables de nivel. Los flujos, representados 
como llaves, controlan la entrada y salida de 
cantidades a los reservorios, y contienen las 
ecuaciones matemáticas. Los convertidores, 
representados como círculos, permiten la intro-
ducción de cantidades, constantes o variables, 
que se emplean en las ecuaciones de los flu-
jos. Finalmente, los conectores, representados 
como flechas, permiten la unión funcional 
entre los otros componentes y representan el 
flujo de información.

Para la confección del modelo se utilizaron 
29 variables primarias (Tabla 1), cuyos valores 
de calibración se obtuvieron de la literatura y 
de datos de campo tomados en la colonia de 

TABLA 1
Variables empleadas en el modelo matemático de dinámica de sistemas desarrollado en el programa STELLA, 

para estimar los consumos de biomasa y energía, y la producción de excretas, por una colonia 
de Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae)

TABLE 1
Values of the initial variables used in the mathematical model of system dynamics developed in STELLA software, 

to estimate biomass and energy consumption, and excreta production in a reproductive colony 
of Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae)

Variables Valor Unidades Fuente
Reproductivas

Densidad huevo 1.16 g/cm3 Carey, Rahn, & Parisi, 1980
Diámetro mayor huevo 45.5 ± 2.33 mm Denis (2016)
Diámetro menor huevo 32.2 ± 1.31 mm Denis (2016)
Tamaño de puesta promedio 2.29 ± 0.7 Huevos/nido Denis, Rodríguez, Rodríguez, 

& Jiménez (2003)
Éxito de eclosión 0.962 – Denis (2001)
Duración periodo de incubación 23.5 ± 1.87 Días Telfair (1983)
Duración periodo de pichón 45 Días Siegfried (1969)
Tiempo de construcción del nido 6.5 ± 1 Días Telfair (1983)
No. de vuelos para alimentar crías 2-4 – Telfair (1983)
Distancia de vuelo diaria 0-8 Km Telfair (1983)

De crecimiento
Peso del pichón al nacer 20.5 ± 3.83 g Denis (2011)
Peso del adulto 334 ± 36.5 g Jiménez, García-Lau, González, 

Mugica, & Acosta (2014)
Constante b de la ecuación de crecimiento 1.53 – Denis (2011)
Constante de crecimiento (k) 0.144 – Denis (2011)

Tróficas
Tasa de asimilación 0.8 – Cairns et al. (1991)
Contenido de agua en alimento 70 % Siegfried (1969)
Densidad energética de las presas 5.5 kcal/g Siegfried (1969)

Energéticas
Contenido calórico del huevo 1.24 kcal/g Carey et al. (1980)
Contenido energético del alimento del pichón 3.672 kcal/g Kushlan et al. (1986)
Contenido energético en excretas secas 1.9996 kcal/g Frederick & Powell (1994)
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Cayo Norte, ciénaga de Birama, Cuba, entre los 
años 1998 y 2006 (ver la descripción de la loca-
lidad en Denis, 2001). A partir de la interacción 
de las variables primarias, de tres ecuaciones 
bioenergéticas y de la ecuación de crecimiento 
corporal de la Garza Ganadera con los paráme-
tros descritos por Denis (2011), se calcularon 
81 variables intermedias. Las variables de sali-
da fundamentales fueron las cantidades de bio-
masa y de energía movilizadas en total durante 
el ciclo reproductivo, la biomasa consumida 
diariamente y las excretas depositadas en la 
colonia, desglosando su contenido total en los 
aportes en tres nutrientes inorgánicos básicos: 
calcio, nitrógeno y fósforo. La composición 
del excremento se tomó de Frederick y Powell 
(1994) (15 % de calcio, 13 % de nitrógeno y 
1.9 % de fósforo).

El modelo comenzó con la simulación 
de la dinámica de reclutamiento de parejas 
en la colonia, según un tamaño poblacional 
dado como variable de entrada (se utilizó por 
defecto una colonia de 300 nidos) y asumiendo 
una curva de reclutamiento aproximadamente 
gaussiana. Luego se simuló el paso de los 
individuos adultos por las fases principales del 
proceso reproductivo: construcción del nido, 
puesta, incubación y cuidado de pichones. Esta 
parte del modelo emplea como entrada las can-
tidades diarias de aves reclutadas, e informa 
diariamente la cantidad total de individuos en 
cada fase teniendo en cuenta las duraciones 
de cada etapa según aparece en la literatura 
(Tabla 1). Además, emplea como variables de 
entrada el tamaño de puesta, cuya variabilidad 
es simulada a partir del valor medio y su des-
viación estándar, y las probabilidades de super-
vivencia diaria (PSD) que permiten estimar las 
pérdidas por cada etapa. Este último indicador 
fue empleado con valores distintos según fuera 
el caso: con los estimadores a nivel de nido 
con huevos o con pichones -para calcular la 
cantidad de adultos en cada momento según 
los nidos activos- y a nivel de huevo o pichón 
individual, para calcular las pérdidas y la pro-
ductividad final. 

Los valores de PSD fueron asumidos de 
0.99 y 0.995 para nidos con huevos y pichones 

respectivamente, y de 0.98 y 0.986 para huevos 
y pichones. Aunque existen estimados reales 
de este parámetro en la literatura para Cuba 
(Denis, 2001; 2011), se decidió no emplearlos 
porque todos los casos provenían de estudios 
en colonias con mortalidades elevadas. Para 
estimar las duraciones de los periodos de cada 
fase de la cría a nivel de colonia se simuló por 
separado, sin tener en cuenta el efecto de la 
mortalidad, pero para el resto de las modelacio-
nes sí se incluyeron las pérdidas diarias.

La estimación de la energía consumida 
diariamente por los adultos durante sus activi-
dades diarias se realizó en una segunda sección 
del modelo (Fig. 1, Energía requerida por adul-
tos), a partir de la tasa metabólica de campo 
(FMR) (Kendeigh et al., 1977; Nagy, 1987), 
cuyo cálculo emplea como variable de entrada 
el peso del animal, según la siguiente ecuación:

FMR (kcal/día) = 1.146 * Pesoadulto
0.749

En esta sección, un pequeño submodelo 
constituido por cinco convertidores se utilizó 
para estimar los gastos energéticos diarios de 
los adultos al realizar los vuelos para buscar 
alimentos fuera de la colonia, ya que estos 
movimientos no están plenamente recogidos 
en la tasa metabólica de campo. Para esto 
se emplearon como variables de entrada las 
distancias de vuelos entre colonia y áreas de 
forrajeo y el número de vuelos realizados 
para alimentar al pichón en un día; además, 
se empleó la ecuación dada por Kendeigh et 
al. (1977) para estimar el costo energético 
del vuelo:

Costo energético del vuelo (kcal/km) =  
0.0252 * (Pesoadulto

0.47)

Estos requerimientos energéticos diarios 
permiten calcular el consumo de energía diario 
de los adultos en las tres fases de la cría: ani-
dantes, incubantes y con pichones, estimándose 
el valor de energía total empleada por todos los 
adultos de la colonia en la realización de sus 
actividades diarias. 

Se agregó un término que representa un 
pequeño incremento en la tasa metabólica de 
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Fig. 1. Estructura general del modelo de flujo desarrollado en el programa STELLA para estimar los requerimientos de 
energía, consumo de biomasa y producción de excretas durante el periodo de actividad de una colonia de Bubulcus ibis 
(Aves: Ardeidae) (El fichero del modelo implementado en este programa está disponible en la información suplementaria).
Fig. 1. General structure of the flux model developed in STELLA software to estimate energy requirement, biomass 
consumption and feces production during the activity period of a nesting colony of Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) (The 
model file is available in the supplementary information).
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campo (0.1 %) por el posible esfuerzo para 
el enfriamiento de los huevos, ya que en con-
diciones tropicales es el exceso de calor más 
que el frío el que impone gastos adicionales. 
Esta es una aproximación a priori, ya que se 
ha planteado en la literatura, que proviene en 
su mayoría de zonas templadas, que en las 
aves que no desarrollan parche de incubación 
la actividad de incubar los huevos en condicio-
nes termoneutrales prácticamente no consume 
más energía que la requerida para el manteni-
miento de las actividades diarias (Ricklefs & 
Hussell, 1984), pero su efecto real no ha sido 
estudiado a profundidad, aunque el consenso 
es que el gasto por esta causa es muy inferior 
al de las demás etapas de la reproducción 
(Williams, 1996).

Las cantidades totales de huevos y picho-
nes producidos (Fig. 1, Productividad) y las 
pérdidas, se estimaron con un submodelo que 
utilizó como variable de entrada el tamaño de 
puesta simulado, comienzo de la puesta de los 
huevos, el éxito de eclosión (que se tomó de 
0.962) y las probabilidades de supervivencia 
diaria a nivel de huevo o pichón. 

La energía contenida en los huevos se 
estimó utilizando sus dimensiones externas, su 
densidad y contenido calórico. Para ello se cal-
culó el volumen por la fórmula de Hoyt (1979) 
con los coeficientes corregidos para la especie 
por Denis, Olavarrieta y Andraca (2008).

En un modelo aparte se simuló el creci-
miento de un pichón a través de la ecuación de 
crecimiento de Gompertz de cuatro parámetros, 
con los valores estimados por Denis (2011) 
y la talla asintótica adulta dada por Jiménez, 
García-Lau, González, Mugica y Acosta (2014) 
para las poblaciones cubanas:

Peso diario (g) =  
Pesoeclosión+ (Pesoadulto-20.5) * e(-e(b-k*Tiempo))

Para simular la variabilidad individual, se 
generaron cada día distribuciones aleatorias de 
las variables peso al eclosionar y peso adulto, 
empleadas en estas fórmulas, a partir de los 
valores medios y sus desviaciones estándares 
(que fueron las variables de entrada al modelo). 

En este modelo se calculó el requerimiento 
medio de energía y su variabilidad durante el 
periodo completo de crecimiento (hasta los 130 
días), a partir de 50 simulaciones. Durante este 
proceso se calculó la Tasa Diaria de Ingestión 
de Alimento (FIR, por sus siglas en inglés): 

FIR (g/día) = 0.301 * Pesopichón
0.751

Con esa ecuación se calculó la energía 
consumida por el pichón en su crecimiento 
(ECP), como: 

ECP (kcal/día) = FIR * Contenido energético 
del alimento del pichón (kcal/g)

Finalmente, aparecen dos secciones en el 
modelo principal que integran lo calculado en 
las secciones anteriores (Fig. 1, Requerimien-
tos y consumos y Producción de excretas), 
haciéndose un estimado total de la energía 
requerida, uniendo la requerida por los adultos, 
la depositada en los huevos y la requerida por 
los pichones en su crecimiento. A partir de 
estos valores totales de energía, empleando 
una tasa de asimilación del alimento (asumida 
en 0.8 % según Cairns et al., 1991), la den-
sidad energética de las presas y su contenido 
de agua (insectos: 5.5 kcal/g, 70 % de agua; 
Siegfried, 1969), se estimó la equivalencia 
del requerimiento energético en términos de 
biomasa consumida. Los valores de consumo 
energético son utilizados para estimar la canti-
dad de excretas que deben ser depositadas en el 
hábitat de nidificación por todas las aves de la 
colonia, a partir de la porción no metabolizada 
de esta energía consumida (21 %; Frederick & 
Powell, 1994) y el contenido energético por 
peso seco de excretas.

La última sección del modelo estimó 
las cantidades de fósforo, nitrógeno y calcio 
que son depositados en la colonia, utilizan-
do como variable de entrada el valor de la 
producción diaria total de excretas (Fig. 1, 
Nutrientes movilizados).

Supuestos del modelo: El modelo desa-
rrollado debe asumir varios aspectos en aras 
de lograr una generalidad suficiente. En primer 
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lugar, asume una completa separación de las 
fases; es decir, se culmina primero la construc-
ción de los nidos para poder pasar a la puesta, 
después de terminada esta es que se pasa a 
la eclosión y así sucesivamente. También se 
considera que la salida de la colonia ocurre 
cuando los pichones se vuelven independientes 
o se dispersan fuera del perímetro colonial. No 
tiene en cuenta los fenómenos de reposición de 
huevos perdidos ni de construcción de nuevos 
nidos si se destruye la nidada. La mortalidad 
solo se evalúa durante la incubación y durante 
el periodo de dependencia de los pichones. Se 
asume también que todos los adultos constru-
yen nuevos nidos y no se tiene en cuenta el 
reúso de nidos viejos de temporadas reproduc-
tivas anteriores.

En algunos casos, como vía de aproxi-
mación a la variabilidad natural de ciertos 
parámetros se estiman valores diarios a partir 
de distribuciones gaussianas alrededor de sus 
valores medios y desviaciones estándares. Sin 
embargo, este procedimiento genera valores 
que se aplican a toda la cohorte de elementos 
que entran a los reservorios en ese día, cuando 
realmente deberían ser variables a nivel indi-
vidual (como pudiera implementarse si fuese 
un modelo basado en individuos). Este sesgo, 
que subestima la variabilidad, se asume ante la 
ausencia de otra vía para simularla en este tipo 
de modelo de flujo y teniendo presente que la 
alternativa de considerar las variables con valo-
res fijos es aún menos realista.

Las mortalidades en nidos, huevos y picho-
nes, calculadas a partir de las PSD, asumen un 
comportamiento constante de este parámetro a 
lo largo del periodo considerado. En el modelo 
se asume también que la fracción de excretas 
entre los sitios de forrajeo y descanso es direc-
tamente proporcional al tiempo de permanencia 
en cada uno, sin diferencias horarias en su 
tasa de deposición. Se ignoran las diferencias 
intranidada en los patrones de crecimiento y 
tallas de los pichones hermanos, que puede ser 
bastante marcada (Denis, 2016).

Validación del modelo, análisis de sensi-
bilidad y de incertidumbre: La validación de 

este tipo de modelo siguiendo el método más 
frecuente de comparar los resultados simula-
dos con datos conocidos es imposible. Por esta 
razón, se utilizó como acercamiento la com-
probación de la consistencia en las unidades, la 
prueba de valores extremos y la comparación 
con otros valores registrados en la literatura.

El análisis de sensibilidad se efectuó para 
identificar puntos de influencia, que son aque-
llos componentes del modelo que producen 
grandes variaciones en las variables de res-
puesta con pequeños cambios en sus valores de 
entrada. Estos componentes pueden ser puntos 
de apalancamiento del sistema en estudio y 
reflejar importancia biológica o convertirse en 
focos para el manejo conservacionista de las 
colonias. Las variables seleccionadas para este 
análisis fueron la cantidad de individuos adul-
tos, el volumen de los huevos, las distancias de 
vuelo, el número de vuelos para alimentar a las 
crías, el peso del adulto, el tamaño de puesta y 
las probabilidades de supervivencia diaria de 
huevos y pichones. Los valores de cada una de 
estas variables se modificaron secuencialmente 
a intervalos de 10 % de su valor original, entre 
el valor mínimo registrado para la especie y el 
empleado en el modelo original, manteniendo 
el resto de los componentes constantes. Como 
variables de respuesta se emplearon la biomasa 
total consumida y el total de excretas produci-
das durante un período de simulación de 150 
días, para los cuales se tomaron los valores 
promedios de 20 simulaciones.

Como en el modelo hubo que utilizar 
algunas constantes fisiológicas tomadas de la 
literatura a partir de aproximaciones con otros 
grupos de especies de aves y otras localidades, 
para las cuales no existe certidumbre de su ade-
cuación o impacto en los resultados del modelo 
al no existir estimados más precisos, se realizó 
un análisis de incertidumbre. Este análisis se 
enfoca en inducir variabilidad en estas cons-
tantes para evaluar si el aporte de su variación 
induciría cambios significativos en la varia-
ción final del resultado global del modelo. Se 
tomaron las constantes: Contenido calórico del 
huevo, Densidad media de los huevos, Tasa de 
asimilación de alimento, Densidad energética 
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de las presas y Contenido de agua de las presas, 
y se les generó una variación normal equiva-
lente al coeficiente de variación del resultado 
del modelo inicial. Para evaluar su efecto, para 
cada constante con la variabilidad inducida se 
hicieron 10 conjuntos de 10 simulaciones cada 
uno y se calculó el coeficiente de variación de 
las variables globales de respuesta (biomasa 
total consumida y excretas totales producidas 
por la colonia).

Escenarios simulados: Los resultados 
generales fueron obtenidos para cuatro tama-
ños de colonias: colonias pequeñas (20 nidos), 
colonias medianas (50 nidos), colonias grandes 
(300 nidos) y colonias muy grandes [8 000 
nidos, mínimo estimado por Denis (2001) 
en la colonia de Cayo Norte, Birama, Cuba]. 
Para obtener las tendencias generales de las 
variables de salida y capturar el efecto de la 
variabilidad de los parámetros aleatorios inclui-
dos en su estructura, el modelo fue ejecutado 
40 veces en cada escenario y los resultados 
fueron promediados.

Por último, algunos parámetros del modelo 
fueron modificados para evaluar un entorno de 
disturbio antropogénico que pudiera afectar a 
la colonia, como sucede en la realidad (Klein, 
1993; Denis, Rodríguez, Rodríguez, & Torre-
lla, 2006). Para ello se utilizaron variables 
que se saben pueden ser afectadas por estos 
disturbios y se llevaron a valores extremos para 
evaluar cómo cambiaban las variables de res-
puesta. Los escenarios incluyeron un aumento 
de la mortalidad de pichones (por afectación de 
la PSDp en un corto periodo de tiempo inter-
medio), la afectación del tamaño de la colonia 
(por un disturbio en sus inicios que provoca la 
disminución o interrupción del reclutamien-
to de parejas en un momento intermedio) y 
el aumento súbito de las distancias de vuelo 
para alimentar a las crías (afectaciones del 
hábitat de forrajeo). Finalmente, se simularon 
eventos de extracción de huevos en la colonia 
por los pobladores locales (lo cual sucede con 
cierta frecuencia en varias localidades, para el 
consumo humano) (Denis, 2001). Ante estos 
eventos se evaluó la magnitud de cambio de 

las variables respuestas del modelo para poder 
hacer un estimado del efecto de la intensidad 
del disturbio.

RESULTADOS

Según el modelo, una colonia de 300 nidos 
de Bubulcus ibis se debe mantener en activi-
dad durante 115 a 129 días, entre los cuales 
el número de nidos activos por día sigue una 
dinámica de tres fases: un crecimiento sig-
moideo inicial, una meseta donde se estabiliza 
el número de nidos totales y una fase final 
decreciente (Fig. 2A). El crecimiento inicial 
se logra por la acumulación de los nidos que 
siguen a un reclutamiento de comportamiento 
aproximadamente normal, que da lugar a nidos 
en construcción y puesta durante un promedio 
de 43 días, que luego pasan a las fases de incu-
bación y cuidado de pichones, que son las de 
mayor duración en el tiempo y que producen la 
fase de meseta relativamente estable. Al incluir 
la eliminación de los nidos que se van per-
diendo durante el ciclo de cría, la dinámica se 
mantiene, solo que las fases de mesetas adoptan 
tendencias decrecientes y la curva de nidos con 
pichones se torna mesocúrtica (Fig. 2B).

El periodo de puestas comienza con pocos 
días de diferencia del inicio de la colonia, y se 
extiende alrededor de 41 días (mínimo, min. 
34; máximo, máx. 46) (Fig. 3A). Entre simula-
ciones, la duración de este periodo tiene mayor 
variabilidad que la fase previa de construcción, 
debido a que está afectado por la asincronía 
entre puestas y, por tanto, depende del tamaño 
de las nidadas que no es constante. La incu-
bación comienza desde los primeros huevos, 
entre tres y cinco días de iniciada la colonia, y 
se extiende entre nueve y diez semanas (61-68 
días), con los nidos más tardíos extendiéndose 
hasta 74 días. El periodo más extenso es el de 
cuidado de los pichones, que se inicia con los 
primeros pichones que nacen, alrededor del 
mes de iniciada la colonia, y se extiende por 78 
– 94 días, hasta que los pichones se independi-
zan. La duración del periodo total de actividad 
de los nidos depende directamente del tamaño 
de las colonias pero no se comporta de forma 
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lineal, sino que se estabiliza en un ámbito de 
138 días (19-20 semanas) para las colonias 
superiores a los 1 000 nidos (Fig. 3B).

Las tasas metabólicas individuales de 
los adultos de garzas ganaderas heredan la 

variabilidad asociada a los pesos corporales, 
que son la única variable de la ecuación alo-
métrica empleada para su estimación; en una 
muestra de 1 050 individuos simulados de 
forma independiente al modelo de la colonia, 

Fig. 2. Dinámica simulada de una colonia de 300 nidos de Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) según la cantidad de nidos 
diariamente activos en cada fase del ciclo de cría. Se presentan los valores diarios promedio (símbolos) de 50 simulaciones 
y sus límites de confianza (líneas verticales). A) Colonia ideal (mortalidad despreciable), B) Colonia con mortalidades 
diarias constantes.
Fig. 2. Simulated dynamics of 300 nest colony of Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) with daily number of active nests by each 
phase of breeding cycle. Means (bullets) of 50 simulations are presented for each day and its confidence limits (vertical 
lines). A) Ideal colony (no mortality); B) Colony with a daily constant mortality rate.

Fig. 3. A) Duración de cada una de las etapas de la cría según predice el modelo de dinámica que simula el funcionamiento 
de una colonia en reproducción de Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) y B) Duraciones de los periodos de actividad total en 
relación al tamaño de la colonia. Resultados para 50 simulaciones de una colonia de 300 nidos (A) y de colonias desde 50 
hasta 20 000 nidos (B). 
Fig. 3. A) Duration of each breeding phase according to prediction of the dynamic model simulating reproductive colony 
functioning of Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) and B) duration of total activity in relation to the colony size. Results from 
50 simulations of a 300-nest colony (A) or for colonies among 50 to 20 000 nests (B).
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promedian 89.2 ± 7.36 kcal diarias, aunque el 
95 % de los casos se encuentran entre 74.0 y 
106.2 kcal (Fig. 4). 

El submodelo desarrollado para la estima-
ción del consumo de biomasa y energía durante 
el crecimiento de los pichones mostró la diná-
mica sigmoidea típica de incremento del peso 
(Fig. 5A). A cada masa diaria le correspondió 
un consumo energético equivalente que comen-
zó con 11.8 ± 1.4 kcal hasta alcanzar valores 
cercanos a los de adultos luego de 35 días de 
edad (Fig. 5B). La sumatoria de los consumos 
diarios en 50 simulaciones del crecimiento rin-
dió un valor promedio de 10 219.2 ± 76.4 kcal 
totales necesarias para que cada pichón pueda 
sobrevivir este proceso hasta 50 días.

Una colonia de 300 nidos de esta espe-
cie, según el modelo desarrollado, se espera 
que produzca entre 524 y 809 huevos, de los 

cuales se perderían entre 206 y 318 durante la 
incubación, para dar una producción de 416 
pichones como promedio, luego de una eclo-
sión con el porcentaje de éxito empleado en la 
simulación (Tabla 2). De estos, con las tasas 
de supervivencia implementadas en el modelo, 
sobrevivirían alrededor del 54 %. El parámetro 
de productividad más variable fue la pérdida 
de pichones, con un 10.75 % de coeficiente de 
variación. Como era de esperar, las productivi-
dades tienen una relación directa con el tamaño 
de la colonia y así lo demuestran las simulacio-
nes efectuadas para colonias de 50, 100 y 1 000 
nidos (Fig. 6). 

La simulación de la colonia de 300 nidos 
rindió un estimado de entre 26.8 y 31.8 kg de 
biomasa de presas consumidas por cada nido 
durante todo el proceso de cría (Tabla 3). La 
tasa metabólica diaria de cada adulto se estimó 

Fig. 4. Distribución de valores de tasas metabólicas de campo diarias en una muestra de 1 050 individuos adultos de Bubulcus 
ibis (Aves: Ardeidae), cuyas masas corporales fueron simuladas aleatoriamente siguiendo las medias y variabilidades dadas 
por Jiménez et al. (2014) para las poblaciones cubanas. Se muestran, además, la media, desviación estándar e intervalo de 
confianza al 95 %.
Fig. 4. Distribution of daily Field Metabolic Rates in a sample of 1 050 adults for Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae), of body 
weight randomly simulated using means and variability that Jimenez et al. (2014) indicate for Cuban populations. Mean 
value, standard deviation and confidence limits at 95 % are shown.
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que podía satisfacerse a partir del consumo de 
entre 42-48 g de presas. Todos los componentes 
de la colonia, durante un ciclo reproductivo, se 
estimó que debieron consumir para satisfacer 
sus requerimientos metabólicos básicos un 

promedio de 6.71 ± 0.22 x 106 kcal, que están 
almacenadas en alrededor de 2.2 ton de presas. 
Esto es equivalente a una inversión general de 
9.6 kg de presas por cada pichón exitoso resul-
tante de la colonia.

Fig. 5. Dinámica simulada del crecimiento del peso corporal (A) y el consumo diario de energía (B) por pichones de 
Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae).
Fig. 5. Simulated dynamic of body weight growth (A) and daily energy consumption (B) by nestling Bubulcus ibis (Aves: 
Ardeidae).
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Este consumo estimado de biomasa de 
presas y energía es extraído de los ecosistemas 
que rodean las colonias en un radio aproximado 
al radio de vuelo de la especie y debe resultar 
en un promedio de 7.22 ± 0.07 g diarios de 
peso seco de excretas por cada adulto duran-
te el periodo de cría (Tabla 4). Estos valores 
extrapolados a la colonia producen un estimado 
de entre 289 y 644 kg de peso seco de heces 
depositadas en el área de anidación. Teniendo 
en cuenta las proporciones de los componentes 
registrados en la literatura, esta masa equivale 

a un promedio de 48.8 ± 15.1 kg de nitrógeno 
adicionado al suelo, 7.1 ± 2.2 kg de fósforo y 
56.3 ± 17.5 kg de calcio. La variabilidad de 
la producción de excretas fue alta, superior al 
31 %. Esto valores equivalen a que cada nido 
aporta diariamente entre 10 y 19 g (promedio 
de 14.4 g/día) de peso seco de heces, que rinden 
un promedio de heces en la colonia de alrede-
dor de 2 kg diarios hiperfertilizando el sustrato.

El análisis de sensibilidad realizado sobre 
las variables más importantes del modelo mos-
tró que las variables que, proporcionalmente, 

TABLA 2
Promedio de los parámetros de productividad de una colonia de 300 nidos de Bubulcus ibis 

(Aves: Ardeidae) a partir de 50 simulaciones de su dinámica

TABLE 2
Productivity parameter averages in a 300 nest colony of Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) 

from 50 dynamic simulations

Variable Media ± DS - IC 95% + IC 95% Min - Max CV
Huevos puestos totales 689.04 ± 71.85 668.6 709.5 524-809 10.43
Total de huevos perdidos 271.12 ± 28.27 263.1 279.2 206-318 10.43
Eclosiones totales 416.24 ± 43.22 404.0 428.5 317-489 10.38
Pichones que sobreviven 223.83 ± 23.24 217.2 230.4 171-263 10.38
Pichones que mueren 193.12 ± 20.76 187.2 199.0 139-225 10.75

DS: desviación estándar; IC: intervalo de confianza; CV: coeficiente de variación.

Fig. 6. Comparación de las productividades y pérdidas en colonias de Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) de diferentes números 
de nidos (eje Y en escala logarítmica).
Fig. 6. Comparison of productivities and loss in reproductive colonies of Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) of different nest 
numbers (Y-axes in logarithmic scale).
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producen cambios más fuertes en el resultado 
del modelo, en términos de consumo de bio-
masa, son el número de adultos de la colonia 
en cada momento y el tamaño medio de puesta 
(Fig. 7). Las probabilidades de supervivencia, 
tanto de los huevos como de los pichones, 
mostraron las mayores variaciones en el grado 
de influencia sobre las variables de respuesta. 
Estas variables, al cambiar en un 10 % sus 
valores producen cambios superiores al 15 % 
de los estimados finales. El peso del adulto, 
los vuelos de alimentación y el volumen de los 
huevos fueron variables de muy poca influen-
cia en la variabilidad relativa de los resultados.

La incertidumbre asociada a las constantes 
asumidas en el modelo mostró que de forma 
general su influencia en el resultado del modelo 
no fue marcada (Fig. 8). Las constantes que 
más pueden alterar el resultado del consumo 
de biomasa fueron la densidad energética de 
las presas (coeficiente de variación, CV = 
7.7 %) y su contenido de agua (CV = 7.5 %), 
seguida de la tasa de asimilación (CV = 7.1 %). 
Las otras constantes aportarían variabilidades 
menores a 4.5 %. De manera inversa, para la 
estimación de las excretas las variaciones en 
la densidad energética de los huevos inducen 
una variabilidad superior (CV= 7.3 %), seguida 

TABLA 3
Estimados de consumo de energía y biomasa de presas por una colonia de 300 nidos de Bubulcus ibis 

(Aves: Ardeidae) a partir de 50 simulaciones de su dinámica

TABLE 3
Energy and biomass of prey consumption estimates by a 300 nest colony of Bubulcus ibis 

(Aves: Ardeidae) averaged from 50 dynamic simulations

Variable Media ± DS - IC 95 % + IC 95 % Min - Max CV
No. de presas estimadas 273 207 ± 9 316 270 560 275 855 251 658-297 964 3.41
Biomasa consumida por nido exitoso (kg) 29.14 ± 0.99 28.86 29.42 26.84-31.78 3.41
Biomasa consumida por pichón exitoso (kg) 9.63 ± 0.32 9.54 9.72 8.92-10.44 3.28
Biomasa diaria consumida por adulto (g) 44.8 ± 1.32 44.4 45.2 42-48 2.94
Biomasa consumida total (kg) 2 175.07 ± 90.06 2 149.5 2 200.7 1 947-2 341 4.14
Energía movilizada total (x 106 kcal) 6.71 ± 0.22 6.7 6.8 6-7 3.34

DS: desviación estándar; IC: intervalo de confianza; CV: coeficiente de variación.

TABLA 4
Estimados de excretas (peso seco) y su contenido en nutrientes inorgánicos que produce una colonia 

de 300 nidos de Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) durante su ciclo de actividad. Datos a partir de 50 simulaciones 
de su dinámica (Todos los pesos en kg)

TABLE 4
Excreta estimates (dry weight) and its content in inorganic compounds, produced by a 300 nest colony of Bubulcus ibis 

(Aves: Ardeidae), during the annual activity cycle. Values calculated from 50 dynamic simulations (all weights are in kg)

Variable Media ± DS - IC 95 % + IC 95 % Min - Max
Producción Total  de Excretas 375.6 ± 116.5 342.47 408.69 289.02-644.87
Producción de Excretas por adulto 7.22 ± 0.64 7.21 7.24 5.0-9.5
Fósforo movilizado 7.13 ± 2.21 6.51 7.76 5.49-12.25
Nitrógeno movilizado 48.82 ± 15.14 44.52 53.13 37.6-83.8
Calcio movilizado 56.34 ± 17.48 51.4 61.3 43.4-96.7

DS: desviación estándar; IC: intervalo de confianza.
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por el contenido energético de las heces (CV = 
6.7 %), mientras el efecto del resto de las cons-
tantes está por debajo del 5 % de variabilidad 
inducida en la respuesta del modelo.

Los escenarios de disturbios que mos-
traron los mayores efectos negativos sobre el 
consumo de biomasa y la producción de heces 
fueron las afectaciones al reclutamiento de la 
colonia en la segunda quincena del periodo de 
actividad y el aumento de la mortalidad de los 
pichones (Fig. 9). Un disturbio que reduzca en 
un 10 % el número de parejas que se estable-
cen para anidar en ese periodo disminuye en 
un 8.2 % el consumo total de biomasa por la 
colonia. Si la disminución del reclutamiento es 
de un 20 %, la reducción se duplica y si solo 
anida la mitad de las parejas que arriban en ese 

periodo, la reducción final es del 44.7 % del 
consumo de la colonia.

El aumento de la mortalidad de los picho-
nes produce cambios más drásticos, ya que un 
incremento del 10 % produce una disminución 
final del 34.8 % del consumo de la colonia; 
si se incrementa en un 50 %, el consumo 
desciende al 45 %. Como una gran parte del 
consumo de biomasa es dado por los padres, la 
extracción de huevo no produce un efecto tan 
marcado en el volumen de biomasa total con-
sumida por la colonia, aunque sí afecta drásti-
camente su productividad. Así, un único evento 
de extracción de 50 huevos solo disminuye en 
un 4 % el consumo final de biomasa, y hasta 
en cuatro eventos similares la disminución aún 
permanece por debajo del 9 %. El aumento en 

Fig. 7. Análisis de sensibilidad de nueve de las principales variables de entrada al modelo bioenergético de la dinámica 
reproductiva en una colonia de Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) (PSD: probabilidad de supervivencia diaria, p: nido en etapa 
de pichón, h: nido en etapa de huevos).
Fig. 7. Sensitivity analysis of nine of the main initial variables in the bioenergetics model of reproductive dynamic in a 
colony of Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) (PSD: daily survival probability, p: nest with nestlings, h: nest with eggs).
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las distancias de vuelo, que pudiera ser resul-
tante de una afectación de los sitios de forrajeo 
cercanos, incluso hasta duplicarse, solo produ-
jeron un aumento de alrededor del 5 % en los 
consumos de biomasa.

DISCUSIÓN

Los modelos son representaciones simpli-
ficadas de la realidad, por lo que, en principio, 
no son reales. Aun así, tienen valor exploratorio 

Fig. 8. Análisis de la incertidumbre producida por cinco constantes fisiológicas extraídas de datos imprecisos de la literatura 
y asumidas en el modelo bioenergético de la dinámica de la reproducción en una colonia de Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae).
Fig. 8. Uncertainty analysis of five physiological constants obtained from inaccurate or approximated values in literature but 
assumed in the bioenergetics model of reproductive dynamic in a colony of Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae).

Fig. 9. Evaluación del efecto de distintos escenarios de disturbios adicionales a la colonia de Bubulcus ibis (Aves: Ardeidae) 
sobre el consumo total de biomasa y la producción de excretas según predice el modelo bioenergético de la dinámica 
reproductiva. 
Fig. 9. Assessment of the effect of different additional disturbance scenarios to the nesting colony of Bubulcus ibis (Aves: 
Ardeidae) on the total biomass consumption and feces production predicted by the bioenergetic model of reproductive 
dynamic.
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y explicativo, sobre todo cuando los estudios 
empíricos no son viables por algún motivo. 
En el campo de la ecología reproductiva de 
aves acuáticas coloniales un enorme cuerpo de 
publicaciones a lo largo del mundo ya se ha 
producido y contienen información que soporta 
los intentos de desarrollar simulaciones compu-
tarizadas de estos procesos.

La duración de las estaciones de cría en las 
aves acuáticas coloniales depende, mayormen-
te, de aspectos de la ecología de las especies. 
Sin embargo, los factores ambientales influyen 
indirectamente debido a que las aves acuáticas 
para iniciar la formación de colonias deben 
utilizar un conjunto de indicadores ambien-
tales aún no totalmente conocidos aunque 
deben estar involucradas las precipitaciones y 
la disponibilidad de recursos tróficos (Lack, 
1968; Werschkul, 1977). El modelo desarrolla-
do estima una duración de la cría ligeramente 
superior a lo registrado en colonias cubanas de 
la ciénaga de Biramas, donde durante cerca de 
una década B. ibis fue una de las especies de 
periodos reproductivos más amplios, junto a E. 
albus y E. tricolor, de entre 14 y 16 semanas 
cada año (Denis & Alonso, 2011). Los valo-
res de mortalidad de nidos, empleados en la 
calibración del modelo, posiblemente son los 
responsables de esta diferencia. La duración 
obtenida en el modelo puede estar siendo tam-
bién afectada por otros aspectos no tenidos en 
cuenta, como la posibilidad de reanidación en 
parejas que pierden los nidos tempranamente 
en el inicio de la colonia. Posiblemente tenga 
una importante influencia en este parámetro 
la forma de la curva de reclutamiento inicial 
de parejas, que fue asumida como aproxima-
damente gaussiana, pero existen evidencias de 
una asimetría marcada a la derecha, dada por 
anidantes tardíos y segundas puestas. 

La productividad obtenida en el modelo, 
en relación al número de nidos formados, 
probablemente esté siendo fuertemente sobre-
estimada, en relación con las situaciones más 
frecuentes en las colonias de esta especie, por 
causa de los valores de probabilidad de super-
vivencia diaria empleados. Aun así, los estima-
dos de productividad o supervivencia son muy 

variables geográficamente, desde 14.3 % en 
Alabama (Dusi & Dusi, 1970) a 97 % en New 
Jersey (Burger, 1978). Las variabilidades entre 
años también van desde casi nulas (Rodgers, 
1987 en la Florida) hasta cambiar de 56.1 a 
82.5 % (Ranglack, Argus, & Marion, 1991 en 
Alabama). En la literatura, los datos de pérdida 
de nidos y huevos suele ser muy superior. En 
864 nidadas marcadas por Telfair (1983) en 
Texas entre 1972 y 1974, 168 (19.4 %) perdie-
ron todos los huevos, 154 (17.8 %) uno o más 
huevos, 12 (1.4 %) fallaron en eclosionar, y 
120 (13.9 %) perdieron uno o más huevos por 
no eclosionar. Estas nidadas tenían un tamaño 
de puesta promedio de 3.4 huevos por nido 
(2 940 huevos totales), de los cuales el 23.0 % 
se perdieron y el 5.9 % fallaron en eclosionar. 
Por tanto, solo el 71 % de los huevos produje-
ron pichones (2.42 pichones/nidada). El mode-
lo, con los datos empleados para la calibración, 
representa una situación muy optimista en la 
cual solo se pierde entre el 5 % y el 7 % de 
los huevos. El modelo actualmente presentado, 
además, no incluye la mortalidad de los indivi-
duos adultos, que en las colonias tiende a ser 
más detectable que en otros momentos del año. 
Por ejemplo, en una colonia de Texas (Telfair, 
1983) con una población de 9 115 individuos, la 
mortalidad de los adultos en los 187 días de la 
estación de cría fue estimada en el 1.1 %.

La alta variabilidad en la sensibilidad del 
modelo ante las probabilidades de superviven-
cia está dada porque aparece una respuesta no 
lineal ante los cambios del 10 %. En valores 
bajos de la variable prácticamente no cambian 
los estimados de las respuestas, pero cuando 
el cambio se produce en el intervalo superior 
de las probabilidades de supervivencias diarias 
la respuesta es desproporcionada. O sea, una 
disminución de la PSD original del modelo 
del 100 % al 90 % afecta muy fuertemente la 
respuesta, pero las disminuciones entre el 60 % 
y el 50 % solo producen efectos muy leves a 
pesar de tener el mismo rango de cambio.

Los requerimientos energéticos diarios 
individuales de adultos, calculados en el mode-
lo a partir de la tasa metabólica de campo, no 
pueden ser comparados con valores estimados 



801Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 67(4): 784-809, September 2019

para esta especie por otros autores, por la 
notable ausencia de estudios de este tipo. Al 
compararlos con Egretta thula, especie de 
masa corporal similar (375.5 g), se observa que 
los de Bubulcus ibis fueron inferiores (373 kJ/
día vs 472 kJ/día) (Master, Frankel, & Russell, 
1993). El requerimiento energético diario de 
Eudocimus albus, otra zancuda de masa supe-
rior (819.5 g), se ha estimado en alrededor de 
677.8-686.2 kJ/día (Stinner, 1983; Bildstein, 
Blood, & Fredtirick, 1992). En el modelo no se 
tiene en cuenta el dimorfismo sexual en masa 
de B. ibis [Hembras: 330.0 ± 19.4 g (número 
de casos, n = 7) y machos: 363.7 ± 17.5 g 
(n = 10), datos no publicados] cuyo impacto en 
el consumo requerido de alimentos aún debe 
ser estudiado.

Es aceptado generalmente que la época 
de cría es la etapa del año de mayor demanda 
energética en las aves (Drent & Daan, 1980), 
pero los consumos de energía en cada periodo 
de la reproducción están formados por diferen-
tes procesos y no todos han recibido la misma 
atención, por ello son muy difíciles de estimar 
con alta precisión. El consumo de alimento 
debe compensar todos los gastos de energía, no 
solo el metabolismo sino también los vuelos, 
actividades en el nido, forrajeo, etc. (Rick-
lefs, 1983). El costo de construir el nido ha 
sido uno de los aspectos que ha recibido muy 
poca atención (Hansell, 2000; Mainwaring & 
Hartley, 2013), existiendo datos en muy pocas 
especies. Stanley (2002) lo calcula para urraca 
de Hudson (Pica hudsonia) estimando que, aun 
requiriendo 2 564 vuelos por más de 276.2 km 
totales, estos gastos eran solo el 0.7-1.0 % del 
consumo. Al comparar con el costo de otras 
actividades de la reproducción, como la puesta 
de huevos que llega a requerir 23 % del consu-
mo diario de energía, este autor sugiere que el 
gasto en hacer el nido es insignificante frente a 
los demás gastos. En las aves coloniales acuá-
ticas, que se forman en humedales naturales, 
generalmente los materiales de construcción 
del nido no son factores limitantes ni requie-
ren de vuelos a zonas alejadas, por lo que el 
costo en la construcción del nido pudiera ser 
incluso menor.

El modelo de crecimiento individual de 
cada pichón es otro aspecto estructural que 
pudiera tener influencia en los resultados tota-
les predichos por el modelo. El programa 
STELLA permite crear modelos dinámicos 
donde variables cambian en el tiempo para 
grupos de individuos, pero en un mismo mode-
lo solo se pueden simular comportamientos 
que transiten en la misma escala temporal. 
Debido a esto, para simular el crecimiento de 
un grupo de pichones, se tuvo que crear un 
modelo independiente y utilizar sus resultados, 
incluyendo las variabilidades generadas en el 
modelo principal.

El peso al nacer de los pichones en la colo-
nia cubana empleada para la calibración del 
modelo es ligeramente superior al registrado 
por Telfair (1983) en Texas (19.1 g; n = 29). 
Igualmente difieren las masas adultas, que en 
el modelo actual son asumidas por los valores 
generales de Jiménez et al. (2014), pero en la 
Florida, Browder (1973) y Telfair (1983) regis-
tran masas de adultos de 371.8 g (295.8-460.3; 
n = 27) y de 359.8 g (270.0-512.0; n = 59), 
respectivamente. La evaluación del consumo 
energético por crecimiento se hace únicamente 
considerando el peso corporal de cada día y no 
el gasto implicado en el propio proceso. Las 
diferencias en tasas de crecimiento pudieran 
tener implicaciones energéticas a la vez que 
influyen en la demanda energética sobre los 
padres. Tener una baja tasa de crecimiento 
implica menos gastos para los padres, pero una 
alta es ventajosa porque reduce el período de 
vulnerabilidad de los pichones y permite tener 
varias crías al año (King, 1974).

El empleo de una aproximación simple 
y homogénea como la fórmula alométrica del 
FMR, para calcular el consumo energético 
durante el crecimiento de los pichones, sería 
inexacto, ya que no se tienen en cuenta otros 
requerimientos específicos de procesos que 
cambian con la edad y no se comportan de 
manera constante. Por ejemplo, los gastos 
termorregulatorios no aparecen hasta los días 
10-12, cuando se alcanza la endotermia, y 
ante el calor excesivo los adultos y jóvenes se 
enfrían con la conducta de “gular fluttering”, 
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que se incrementa con la temperatura. Entre 13 
y 21 días ocurre el crecimiento de las plumas, 
con lo cual las demandas energéticas para ter-
morregular disminuyen en ese momento, pero 
agrega un costo energético en su producción. 
Por estas razones, en el modelo desarrollado se 
empleó la ecuación para la estimación directa 
de la tasa de ingestión diaria para este periodo 
y no el requerimiento energético calculado 
por la FMR.

En el modelo, la cría de un pichón desde 
su eclosión hasta el día 50, en el que alcanza 
333.0 ± 30.0 g de peso, requiere de 4 632.04 
± 19.42 kcal. Este valor es inferior al de 
Shanholtzer (1972) (4 949 kcal), posiblemente 
por las diferencias en peso asintótico de los 
pichones (344.6 ± 22.5 g). Mock, Lamey & 
Ploger (1987) fueron de los pocos en registrar 
directamente las cantidades de alimento consu-
midas por pichones silvestres y su estimado de 
1 453 kJ/d para nidadas de Egretta alba de 21 
días de edad es menos al 30 % de los requeri-
mientos energéticos estimados por ecuaciones 
alométricas de peso y crecimiento que se basan 
en pichones alimentados ad libitum.

La cantidad de alimento que un animal 
debe incorporar por unidad de peso corporal 
para mantener el mínimo en sus requerimien-
tos energéticos depende directamente de una 
estrecha interrelación de factores bióticos y 
abióticos, que incluyen no solo variables como 
el tamaño corporal, la intensidad de procesos 
productivos (crecimiento, muda y gametogé-
nesis), los agentes micrometeorológicos y la 
capacidad para la aclimatación fisiológica, sino 
también otros de naturaleza conductual, como 
competencia y depredación (Emlen, 1966), 
organización social y sistemas de apareamiento 
(Orians, 1961; 1969), y la disponibilidad de 
refugio y alimento en el ambiente (Emlen, 
1966; 1968). Por esta razón, el empleo de 
modelos alométricos predictivos es un enfo-
que aproximado, válido solo en ausencia de 
métodos directos. 

Los métodos bioenergéticos alométricos 
dependen también de un conocimiento profun-
do de la dieta de las especies y de las densida-
des energéticas de las presas consumidas. La 

dieta de B. ibis ha sido extensamente descrita 
en numerosas localidades, dado su carácter 
generalista y oportunista, aunque el grupo que 
usualmente está más representado en su dieta 
son los insectos (Martin, Cabrera, Ordunas, 
Vila, & Iglesias, 1967; Jenni, 1973; Telfair, 
1983). La dieta de los pichones también ha 
recibido mucha atención y se conoce que puede 
variar marcadamente entre años (Fasola, Rosa, 
& Canova, 1993; Jiménez & Denis 2009).

Los insectos producen, como energía 
metabolizable, cerca de 20.3 kJ/g de materia 
seca, que viene siendo el 75 % de la energía 
neta (King, 1974). Según Siegfried (1969; 
1973) los parentales, con masas medias de 
383 g (ámbito 296-450 g), necesitan 122 kcal 
para mantenerse, contenida en 74 g diarios de 
alimento. Aunque cada parental pueda cargar 
un máximo de 50 g de insectos, como promedio 
trae cerca de 17 g de alimentos (insectos) por 
visita para los pichones. Así este autor calculó 
en una colonia de Sudáfrica que 1.68 kg de 
insectos se requerían para alimentar un pichón 
hasta los 21 días de edad (promediando 95 g 
diarios). Con una alimentación basada en sal-
tamontes cada parental debe capturar para su 
mantenimiento y el de sus crías alrededor de 
1 728 insectos por día (tamaño promedio de la 
presa = 2.0 cm, 0.125 g). Alrededor de 14 días 
de edad cada pichón requiere de un consumo de 
cerca de 95 g/día. Por ello, para un nido de tres 
pichones cada adulto debe traer 142.5 g para 
los hijos y consumir 74 g/día para sí mismos. 
Con base en los cálculos de este autor, Telfair 
(1983) en Texas estimó consumos diarios de 
adultos (con peso medio 383 g) para alimentar 
nidadas de tres pichones en 638 presas con un 
peso de 216 g (56.4 % del peso corporal del 
propio adulto).

Similares estimados de consumos en la 
reproducción se han hecho para otras espe-
cies. En Lanius excubitor la máxima energía 
recolectada por adultos fue estimada en el día 
18 en 679 kJ, equivalente a 33.4 g de materia 
seca de insectos (133.8 g de materia húmeda) 
(King, 1974). Un macho de esta especie, para 
alimentar a toda su nidada a los 18 días de edad 
debe recolectar 9 736 kJ, aproximadamente 
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1 918 g de insectos (King, 1974). En Mycteria 
americana se estimó que los pichones, en todo 
su periodo de crecimiento, consumen 16.5 kg 
de alimentos (peso húmedo) (Kahl, 1962).

El consumo total de la colonia de 300 
nidos de B. ibis fue estimado en cerca de 3.5 
toneladas anuales, lo cual pudiera parecer 
elevado, aunque en realidad posiblemente esté 
subestimado. El modelo en su simulación eva-
lúa los consumos con la entrada y salida de 
individuos al proceso reproductivo y no al área 
geográfica de la colonia. Pero los adultos ya 
están transportando energía hacia el sitio de 
las colonias desde tres o cuatro días previos al 
inicio de la reproducción como tal, que es la 
duración estimada del periodo de formación 
de las parejas (Siegfried, 1973). Igualmente, 
el modelo finaliza la estimación con la inde-
pendencia de los pichones, pero en la realidad 
cuando termina la cría las aves muchas veces 
continúan utilizando los mismos lugares como 
dormideros y, por tanto, continúan movilizan-
do biomasa y energía. También los pichones 
no abandonan las áreas de la colonia una vez 
que se independizan de los padres, sino que se 
mantienen haciendo cortos vuelos por cerca de 
50 días y vuelan hacia las áreas de forrajeo más 
alejadas alrededor de los 60 días. En el lago 
Erie, McKechnie y Wolf (2004) estimaron que 
las aves consumían más de 13 368 toneladas de 
peces en un solo año. 

Este flujo tan intenso de biomasa y energía 
hacia las colonias influye en áreas geográficas 
muy extensas, delimitadas por los radios de 
vuelo de las especies. En el modelo presentado, 
los vuelos tampoco estuvieron entre las acti-
vidades de mayor requerimiento energético, a 
pesar de que de manera general se ha planteado 
que en las aves es la conducta más demandante 
de energía (Ellis & Gabrielson, 2002). Mullers, 
Navarro, Daan, Tinbergen y Meijer (2009) 
evaluaron los gastos de energía asociados a 
los vuelos en dos colonias de aves marinas y 
estimaron una demanda promedio de 85 W por 
vuelo, que totalizaba 4 203 ± 693 kJ/d (n = 27), 
lo cual era 5.5 veces la tasa metabólica basal. 
Pero en este caso las distancias promedio eran 
considerablemente superiores a las registradas 

para las garzas coloniales (entre 365 y 496 km). 
Bateman (1970) con radiotransmisores detectó 
distancias de vuelo de Bubulcus ibis entre 26 
y 32 km para la búsqueda del alimento en la 
etapa reproductiva en Alabama y Florida. Estas 
distancias hacen que las áreas de efecto de las 
colonias se superpongan entre sí, hasta un 83 % 
en colonias de Texas (Telfair, 1983).

También está descrito que los padres no 
suelen forrajear cerca de la colonia, aunque allí 
estén los mejores lugares, lo cual ha sido expli-
cado como una estrategia para beneficiar a los 
pichones cuando se independicen. Como estos 
son menos eficientes en la captura de las pre-
sas (Recher & Recher, 1969) y los ambientes 
cercanos a las colonias son generalmente más 
ricos en nutrientes, estas áreas son importantes 
zonas de alimentación de los pichones que así 
tienen un mayor éxito (Rodgers, 1979). De 
cualquier modo, la implementación del gasto 
por las distancias de vuelo es aproximada, ya 
que se asumieron distancias de vuelo aleatorias 
cuando aparentemente, según Nemeth, Bossew 
y Plutzar (2005) existe una disminución expo-
nencial de la densidad de aves con el aumento 
de la distancia a las colonias.

La producción de excretas fue estimada 
entre 42.2-65.8 g/día de peso seco de desechos, 
lo cual extrapolado a los 72-78 días de activi-
dad de cada nido equivale a una producción 
total entre 3.0 y 5.1 kg. Este valor es superior 
al calculado para E. tricolor, E. thula y E. 
caerulea (1.77 kg), pero inferior al estimado 
para Ardea alba (3.86 kg) y Eudocimus albus 
(3.22 kg) (Bildstein et al., 1992). 

Los estimados de nutrientes movilizados 
son solo primeras aproximaciones ya que se 
sabe que las composiciones de las excretas y 
su contenido energético varían ampliamente 
según la dieta. Incluso hay diferencias entre 
dietas basadas en presas de categorías taxo-
nómicas cercanas: las excretas de aves consu-
miendo camarones contienen 5.4 % de N, 1.9 % 
de P, 0.38 % de K y 10.9 % de Ca, mientras 
que las excretas de dietas de cangrejos tienen 
menos nitrógeno (3.6 %) y más calcio (19.1 %) 
(Bildstein et al., 1992). Por ello, los pocos esti-
mados de movilizaciones de estos elementos 
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por aves acuáticas que existen en la literatura 
tienen tanta variabilidad. El total de nutrientes 
movilizados por E. albus en un año fue de 
640.1 kg de N, 226.4 kg de P, 46.5 kg de K y 
1 285 kg de Ca (Bildstein et al., 1992). 

El efecto a nivel ecosistémico de las colo-
nias de B. ibis es un tanto diferente de las demás 
garzas, ya que la mayoría de las zancudas nati-
vas se alimentan primariamente en ecosistemas 
acuáticos y, por tanto, lo que hacen es reciclar 
los nutrientes dentro de ellos. Esta especie, sin 
embargo, transfiere nutrientes y energía desde 
los ecosistemas terrestres a los acuáticos. Si se 
tiene en cuenta la relativamente pequeña exten-
sión del área de las colonias, esta movilización 
a nivel local tiene magnitudes muy superiores a 
las de cualquier otro proceso natural (Cleveland 
et al., 1999). En una estación urbana en Cuba, 
la deposición atmosférica anual de nitrógeno 
durante un periodo de 6 años varió entre 7.1 kg/
ha y 33.2 kg/ha (Cuesta-Santos, Ortiz-Bulto, 
& González, 1998). Aun así, la deposición de 
nitrógeno en las colonias alcanza valores muy 
superiores a las tasas anuales de fijación del 
nitrógeno atmosférico en pastizales (4 kg/ha, 
Jordan & Weller, 1996), en cultivos semianega-
dos de arroz (30 kg/ha) (Baisre, 2006) y por las 
bacterias diazotróficas endofíticas asociadas a 
la caña de azúcar (50 kg/ha) (Smil, 1999). 

En los sitios de cría la vegetación es 
altamente variable, pero la acumulación del 
guano puede producir la defoliación de las 
plantas o incluso matar a la vegetación (Wiese, 
1978; Telfair, 1983), y con ello disminuye la 
calidad del sitio para futuras reproducciones. 
Así, en las colonias más recientes hay más 
disponibilidad de sitios de anidar con calidad 
ya que no han sido afectadas aún por la gua-
notrofia (Telfair, 1983). Este es uno de los 
factores que impulsan a las aves coloniales 
a abandonar las áreas tradicionales de cría, 
al mismo nivel del disturbio o pérdida de las 
áreas de forrajeo (Horton, 1999). La duración 
de la actividad en un sitio de colonia, si no hay 
disturbio fue de 1-12 años, usualmente 5, y el 
número de nidos puede variar entre 130-18 450, 
usualmente 5 000 en los Everglades (Frede-
rick & Powell, 1994). Los sitios de colonias 

abandonadas recuperan la vegetación rápida-
mente y pueden ser reusados.

Los materiales que las aves desechan en 
los sitios de colonias son ricos en nutrientes 
concentrados (excrementos, regurgitaciones, 
huevos, cáscaras, y cuerpos de pichones o 
adultos) en grandes cantidades. Según Dusi et 
al. (1971) los excrementos de estas aves contie-
nen un 81.2 % de proteínas en bruto; por tanto, 
la movilización de excretas no solo produce 
efectos sobre las plantas, sino también sobre 
toda la compleja comunidad de detritívoros y 
descomponedores del suelo en los humedales. 
Al aumentar demasiado la descomposición 
microbiana, se incrementa la demanda biológi-
ca de oxígeno, causando hipoxia o anoxia en el 
suelo y toxicidad por sulfitos.

El aumento de las fuentes antropogénicas 
de N y P por eutrofización en la década de 
1960-1970 en numerosos estuarios condujo a 
un excesivo crecimiento de algas, degradación 
de la calidad del agua y una disminución gene-
ral de la salud ecológica de estos ecosistemas 
(Cloern, Krantz & Duffy, 2007). Al no ser 
consumidas por los planctívoros, la biomasa 
de algas muere y se deposita en el fondo donde 
el consumo de oxígeno lleva a la formación 
de regiones anóxicas y la destrucción de los 
hábitats bentónicos (Jonas & Tuttle, 1990). Un 
proceso semejante se desarrolla en la vecindad 
de las colonias de aves acuáticas, pero con 
dinámicas mucho más rápidas. Los efectos 
negativos se modifican según las características 
físicas del sitio, el nivel de anegamiento, la pre-
sencia o no de movimientos de agua por mareas 
o flujos de agua.

A partir del modelo calibrado, la simula-
ción de escenarios de disturbios en la colonia 
permite evaluar de una forma aproximada la 
magnitud de los efectos a nivel ecosistémico, 
en términos de alteración del flujo natural 
de energía y nutrientes. Este tipo de experi-
mentación representa una de las ventajas más 
poderosas de los modelos matemáticos de 
sistemas naturales y permite el desarrollo de 
experimentos in silico, que por limitaciones 
logísticas y bioéticas son imposibles de desa-
rrollar en el campo.
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El presente modelo de dinámica de sis-
temas, desarrollado para simular la dinámica 
de una colonia de Bubulcus ibis, tiene niveles 
balanceados de realismo y generalidad, por 
lo que su estructura puede ser aplicada a toda 
especie de ave acuática colonial, a la cual se 
quiera evaluar el flujo de energía, el consumo 
de biomasa y movilización de nutrientes hacia 
el sitio de reproducción únicamente con la 
utilización de los parámetros adecuados de 
calibración. Puede servir, además, de base para 
su integración a otros modelos de complejidad 
superior, como aquellos que empleen la infor-
mación espacial de los lugares donde se ubican 
las colonias. También puede ser extensible a 
situaciones de colonias multiespecíficas, con la 
incorporación de restricciones que simulen las 
relaciones interespecíficas competitivas.

Declaración de ética: los autores declaran 
que todos están de acuerdo con esta publica-
ción y que han hecho aportes que justifican 
su autoría; que no hay conflicto de interés de 
ningún tipo; y que han cumplido con todos los 
requisitos y procedimientos éticos y legales 
pertinentes. Todas las fuentes de financiamien-
to se detallan plena y claramente en la sección 
de agradecimientos. El respectivo documento 
legal firmado se encuentra en los archivos de 
la revista.

AGRADECIMIENTO

Al proyecto “Predicciones de riesgo poten-
cial de invasión de especies exóticas en Ecua-
dor: implicaciones para especies endémicas y 
ecosistemas” de la 5ta convocatoria FOCICYT, 
Universidad Técnica Estatal de Quevedo, por el 
financiamiento otorgado.

RESUMEN

Introducción: Las colonias de aves zancudas alcan-
zan miles de nidos densamente agrupados, que influyen 
marcadamente sobre las características del suelo o el agua 
que las rodea por un efecto de hiperfertilización. Esto pro-
voca la acumulación nociva de compuestos nitrogenados, 
alterando la química del sustrato y produciendo defoliación 
y muerte de la vegetación. El impacto de estas colonias en 

los manglares de Cuba no se ha evaluado, por las dificulta-
des logísticas que implica y la complejidad de sus procesos. 
Objetivo: En el presente trabajo se realizó la estimación de 
las cantidades de biomasa, energía y nutrientes movilizados 
en una colonia de Bubulcus ibis, durante una etapa de 
cría, a través de un modelo bioenergético de dinámica de 
sistemas. Métodos: Se emplearon 29 variables primarias, 
3 ecuaciones bioenergéticas y la ecuación de crecimiento 
postnatal de esta especie, implementadas en el programa 
STELLA 9.1.3. De la interacción de estas variables se 
obtuvieron: la energía requerida por ciclo de reproducción, 
la biomasa consumida y los nutrientes depositados en la 
colonia. Se realizó un análisis de sensibilidad y un análi-
sis de incertidumbre para explorar las variables que más 
influencia tienen sobre los resultados. El modelo fue vali-
dado mediante la consistencia en las unidades, la prueba de 
valores extremos y la comparación con valores registrados 
en la literatura. Finalmente, se simularon escenarios de dis-
turbios que pueden afectar a una colonia real. Resultados: 
Según el modelo, para el crecimiento cada pichón requiere 
de 10 219.2 kcal totales. La colonia debe invertir en total 
6.71x106 kcal, lo que representa un consumo cercano a 2.2 
toneladas de presas en una etapa de cría. Debido a este 
consumo, los nutrientes depositados en la colonia mediante 
las excretas estuvieron compuestos de 49 kg de nitrógeno, 
7 kg de fósforo y 56 kg de calcio. Según el análisis de sen-
sibilidad, las variables que producen cambios más fuertes 
en el resultado son el número de adultos de la colonia y el 
tamaño medio de puesta. El análisis de incertidumbre mos-
tró poca influencia de las variables seleccionadas sobre las 
variables respuesta. Los disturbios simulados más dañinos 
para la colonia fueron las afectaciones al reclutamiento y el 
aumento de la mortalidad de los pichones.

Palabras clave: guanotrofia; bioenergética; aves acuáticas; 
humedales.
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