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RESUMEN

El cuidado parental brinda multiples beneficios ala progenie a fin de incrementar su
sobrevivencia, aun a costa de la adecuacion y sobrevivencia de los padres. Se ha asociado el
cuidado parental con la eleccion femenina, favoreciendo el éxito reproductivo de aquellos
machos que realicen mayor cuidado paterno. La especie Abudefduf troschelii presenta
cuidado paterno, donde cuidan y protegen a la progenie desde la oviposicion hasta su
eclosion. En este trabajo estudiamos las conductas realizadas por los machos de A. troschelii
durante el periodo completo de cuidado parental de la progenie, esperando evaluar su
contribucidn en el éxito de apareamiento del macho, el éxito de eclosion de la progenie y los
patrones de eleccion por parte de las hembras. El trabajo se realizo en la bahia de La Paz,
Baja California sur, mediante filmaciones diarias (mas de 258 horas totales de grabacion) de
la conducta reproductiva de los machos durante la anidacion, ademas se tomaron fotografias
de los machos para obtener su longitud y de los nidos para determinar el nimero de huevos
obtenidos por cada macho y evaluar cambios en el area de los huevos. Los resultados
muestran el cuidado paterno realizado por los machos incrementa su éxito reproductivo. Se
encontr6 un aumento en las conductas de abanicados conforme se desarrolla la progenie,
ademas de otro tipo de oxigenacion las “aireaciones bucales”. Las conductas de territorialidad
disminuyeron conforme avanzo el periodo de anidacion. Las conductas asociadas al
desarrollo de la progenie podrian ser un factor de evaluacion por las hembras. El tamafio de
los machos fue significativo al interactuar con las conductas de cuidado paterno. Se
compararon los resultados entre temporadas contrastantes (céalida y fria), donde los machos
de la temporada fria fueron mas grandes. Sin embargo no se encontraron diferencias en el

éxito reproductivo de los machos entre temporadas.

Palabras clave: Peces sargento, territorialidad, preferencia de apareamiento, reproduccion,

éxito de eclosion.
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ABSTRACT

Parental care provides multiple benefits to the offspring in order to increase their survival,
even at the expense of the fitness and survival of the parents. Parental care has been
associated with female choice, favoring the reproductive success of males who perform
higher levels of paternal care. Abudefduf troschelii is a species that presents paternal care
exclusively, where males take care of the offspring until egg hatching. In this study we
analyzed male behavior of A. troschelii during the period of parental care, evaluating their
contribution in the mating success of the male, in the hatching success of the progeny and
the selection patterns by females. We conducted the study in the bay area of La Paz, Baja
California Sur, Mexico. Male reproductive behavior was daily recorded during the nesting
period (more than 258 recording hours); we also took photographs of the males and their nest
to obtain male length and size of the nests. Photographs were used to determine the number
of eggs obtained by each male and to evaluate the increases and losses of eggs in the area
during the nesting period. The results show that paternal care carried out by the males
increases their reproductive success by increasing the survival of the offspring. As the
offspring developed an increase in fanning behavior and in "oral aeration" as another type of
oxygenation were found. Conversely, territoriality decreased as the nesting period advanced,
and it was found to be closely related to guard behavior. The results suggest that parental
care could be a factor evaluated by females, especially those behaviors associated with the
development of offspring. No correlation was found between the size of the males and the
size of their nest; and no differences were found in the reproductive success obtained by the

males between seasons.

Key words: Pacific sergeant major, territoriality, mating preference, reproduction, hatching

SUCCeSS.
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INTRODUCCION

El cuidado parental ha evolucionado maltiples veces en diferentes taxa (Smith, 1997;
Dick et al, 1998; Smiseth et al, 2012), por definicidon, el cuidado parental brinda beneficios
directos para la progenie al incrementar su sobrevivencia a costa de la adecuacion futura de
los padres involucrados (Clutton-Brock, 1991; Smiseth et al, 2012). En peces, alrededor del
30% de las 500 familias descritas muestran algun tipo de cuidado parental (Reynolds et al,
2002 y Green y McCormick, 2004), y de estas especies, el cuidado paterno exclusivo (CP)
representa entre el 50 y 84% de los casos. Las formas béasicas de cuidado parental, incluyen:
la provision de energia y nutrientes dentro de los huevos; la seleccion y preparacion del sitio
de oviposicion (Fishelson, 1970; Wootton, 1976; Blumer, 1982; Spencer et al, 2002;
Forstmeier y Weiss, 2004; Hernandez-Olalde, 2008; Refsnider y Janzen, 2010 y Truijillo-
Garcia 2014); el cuidado de los huevos a través de la defensa directa de la progenie contra
depredadores (e.g. ahuyentamientos y despliegues); como de conductas que incrementan la
condicidn fisioldgica de los huevos (i.e. oxigenacion y limpieza) a través de los abanicados
con las aletas (Reebs y Colgan,1991; Green y McCormick, 2004 y Pacheco-Gardufio, 2015);
el transporte de huevos y/o crias después de la eclosion (Blumer, 1982 y Carranza-Almansa,
2002) y la viviparidad (Clutton-Brock, 1991; Blackburn, 2005 y Smiseth et al, 2012).

Por los beneficios directos que este comportamiento otorga a la progenie, se ha
sugerido teéricamente que el CP podria ser un rasgo relacionado en la eleccion femenina
(Knapp & Kovach 1991). En peces con CP, se ha sugerido que las hembras parecen emplear
uno o mas de los rasgos involucrados en el cuidado de la progenie para elegir pareja, entre
las mas importantes se ha sugerido a la ubicacion y estructura del sitio de reproduccion del
macho (ltzkowitz, 1991), la presencia de huevos en el territorio del macho (ltzkowitz y
Makie, 1986; Sikkel 1989 y Knapp et al, 1995), la calidad de los recursos de alimentacion
presentes en el territorio del macho y que pueden estar disponibles para la progenie (Itzkowitz
y Slocum, 1995 y Sikkel, 1995), la presencia de depredadores de huevos dentro del territorio
del macho (Knapp 1993), el tamafio del macho (ltzkowitz y Makie, 1986 y Trujillo-Garcia,
2014), la intensidad de los abanicados de los machos durante el cortejo (Pampoulie et al,
2004) e incluso, en algunas especies de blenios, las hembras evaltan la proclividad de los

machos a realizar cuidado parental, desovando una pequeia cantidad de “huevos de prueba”
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en el territorio del macho y contintan desovando dependiendo de la calidad del cuidado
parental que realice el macho (Cote y Hunt, 1993).

La ventaja adaptativa de sesgar la eleccion de pareja hacia rasgos involucrados en el
CP depende de la honestidad de estos para reflejar la condicion del macho custodio, asi como
de los beneficios directos que estos brindan en la sobrevivencia de la progenie (Pacheco-
Gardufio, 2015, Green y McCormic, 2004, Pampoulie et al, 2004; Requena et al, 2012).
Adicionalmente, se requiere contextualizar como los factores ambientales (e.g. temperatura)
pueden modificar drasticamente los patrones de inversion parental realizados por los machos
custodios durante el periodo de anidacion. Por ejemplo, las aguas calidas aceleran la tasa de
desarrollo de los embriones (Munday, 2008), aunque también incrementan las tasas
metabdlicas de los embriones y con ello la tasa de consumo de las reservas energéticas
disponibles en el huevo (McLeod et al, 2015). En especies como Chromis limbata, incluso
los embriones son de mayor tamafio en aguas mas calidas (Laglbauer et al, 2017).

El estudio de la evolucion del cuidado parental es particularmente amplio en especies
de peces, en que los machos son territoriales (Anderson, 1994), observandose que las
hembras eligen a los machos de mayor tamafo (i.e. longitud), aparentemente porque son
capaces de proveer un mejor nivel de proteccién a la progenie ante la depredacion (Suski y
Ridgway, 2007, Hanson y Cooke, 2009). No obstante, aunque la familia Pomacentridae es
de los grupos de peces territoriales mas importantes y ampliamente distribuidos en el mundo,
las hembras no parecen elegir pareja en base al tamafio del macho (ltzkowitz y Makie, 1986,
Sikkel, 1988, Bisazza et al, 1989, Knapp y Warner, 1991), y por el contrario, las hembras
prefieren ovipositar en los territorios de machos que ya cuidan huevos de otras hembras
(Unger y Sargent, 1988; Sikkel, 1989; Petersen, 1989 y Hoelzer, 1992), especialmente si
estos huevos se encuentran en estadios tempranos de desarrollo (Hoelzer, 1992),
aparentemente por que reducen las probabilidades de depredacion de la progenie por parte
del macho custodio (Sargent, 1988). Por ejemplo, en Hypsypops rubicundus y Stegastes
rectifraenum las hembras prefieren ovipositar en los nidos de aquellos machos que defienden
grandes puestas de huevos en estados tempranos de desarrollo, en comparacion de aquellos
con nidos vacios o con pocos huevos y en estados de desarrollo cercano a la eclosion de las
larvas, aparentemente porque a mayor tamafio del parche de huevos los machos son mas

agresivos. Lo anterior también se ha sugerido como un mecanismo para reducir el
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canibalismo filial por parte del macho, sin embargo, aunque no existen patrones claros ya
que mientras los machos de Stegastes rectifraenum realizan un mayor canibalismo filial
durante los estados tempranos del desarrollo (Hoelzer, 1992), los machos de H. rubicundus
incrementan el canibalismo filial con el tiempo de desarrollo de la progenie (Sikkel 1994) y
en otras especies los niveles de canibalismo filial es afectado por la variacién de la calidad
de territorios entre los machos (Verner y Willson, 1966 y Orians, 1969).

Las especies del género Abudefduf, han sido un importante objeto de estudio en el
contexto del cuidado parental. A diferencia de otros Pomacentridos (e.g. el género Stegastes),
los machos en Abudefduf restringen su conducta territorial al corto periodo reproductivo
durante el cual también reducen drasticamente su tasa de forrajeo; presentan cuidado paterno
exclusivo, que consistente en la proteccion y cuidado (i.e. defensa, oxigenacion y limpieza)
de los huevos desde que son ovipositados en su territorio hasta la eclosion de las larvas (Bessa
y Sabino, 2012).

En diversas especies del género Abudefduf, se ha estudiado tanto los patrones de
cuidado parental como los factores involucrados en el éxito reproductivo de los machos (e.g.
patrones de eleccién femenina). En ese sentido se ha descrito que en especies como A.
troschelii y A. saxatilis que el tamafio del macho explica menos del 10% de la variacién del
éxito reproductivo de los machos (i.e. tamafio del parche de huevos), y no parece ser un factor
involucrado en la eleccién femenina (Trujillo-Garcia, 2014 y Mak, 2015). Aunque en este
género no se ha relacionado el cuidado parental con la eleccién femenina ni con el éxito
reproductivo de los machos, es comun que algunas conductas como la frecuencia de
abanicados de los huevos aumenten con la edad de la progenie, mientras otras como la
defensa de huevos (i.e. agresividad) disminuyan, (Mak, 2015). En general, se ha sugerido
que el esfuerzo parental invertido por los machos en la progenie parece ser dependiente del
tamafo del parche de huevos, observandose que conforme aumenta el éxito reproductivo de
los machos, disminuye la probabilidad de desertar del cuidado de la progenie (Mak, 2015,
Pacheco-Gardufio, 2015). En ese contexto, otro factor que podria afectar la calidad del
cuidado parental en Abudefduf es la presencia de machos que realizan estrategias alternativas
de apareamiento y que en el caso del género Abudefduf, consiste en la presencia de machos
parasitos que fertilizan algunos huevos dentro de los territorios de machos custodios
(Trujillo-Garcia, 2014 y Guillen-Parra, 2018).

e
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La variacion en los patrones de las conductas involucradas en el cuidado paterno y la
dependencia del esfuerzo parental respecto al éxito reproductivo de los machos, sugieren
patrones adaptativos de la optimizacion del cuidado parental en respuesta a variaciones
locales de las condiciones ecologicas (i.e. depredacion, competencia y temperatura). Por lo
que en este trabajo estudiamos las conductas realizadas por los machos de A. troschelii
durante el periodo completo de Cuidado Paternal de la progenie, para evaluar la relacion y
posible causalidad en el éxito de apareamiento del macho, el éxito de eclosion de la progenie

y los patrones de eleccion por parte de las hembras.
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HIPOTESIS

Si el cuidado paterno es un rasgo honesto de la calidad de los machos de A.
troschelii, las hembras sesgaran sus preferencias de apareamiento hacia machos que
inviertan mayor esfuerzo en las conductas relacionadas a la sobrevivencia de la
progenie.

Si las conductas de cuidado parental incrementan la probabilidad de sobrevivencia
de la progenie, los machos de A. troschelii que asignen més tiempo a esas conductas
tendran mayor éxito de eclosion en sus progenies.

Los machos que presenten mayor cantidad de cuidado paternal durante la etapa de
apareamiento y calidad de cuidado paternal durante el desarrollo y cuidado de la
progenie, tendran mayor éxito reproductivo.

Si la temperatura modifica el tiempo de desarrollo de los huevos de A. troschelii,
entonces esperariamos que al bajar la temperatura del agua se incremente el periodo
de anidacién de los machos, y el tiempo asignado a las conductas de aireacion de

la progenie para maximizar su sobrevivencia en ese periodo.
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OBJETIVO GENERAL

Evaluar la relacion entre la calidad del CP y el éxito de apareamiento y reproductivo
de los machos de Abudefduf troschelii.

OBJETIVOS PARTICULARES

Evaluar la contribucion de las conductas de cuidado paternal de los machos de A.
troschelii a su éxito de apareamiento (i.e. éxito reproductivo) durante el periodo de

recepcion de huevos.

Evaluar la contribucion de las conductas de cuidado paterno (proteccion y
oxigenacion de la progenie) al éxito de sobrevivencia (éxito reproductivo) de su

progenie.

Determinar la contribucion de los diferentes factores (morfolégicos y conductuales)
involucrados en los patrones de eleccion femenina en el éxito de apareamiento de los

machos.

Determinar el efecto de la temperatura del agua en la duracion del periodo de
anidacion y en las conductas de cuidado paterno en A. troschelii.
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MATERIALES Y METODOS

Especie de estudio

Abudefduf troschelii, se distribuye desde el sur de las costas de california, todo el Golfo de
Baja California, hasta Perd. Se encuentra asociado a arrecifes rocosos (entre 1 y 15 m de
profundidad). Es una especie con cuidado paterno exclusivo, por lo que al inicio de la
temporada reproductiva los machos, realizan nados exploratorios a lo largo del arrecife en
busca de un sitio para establecer su sitio de anidamiento el cual mantienen exclusivamente
durante la temporada reproductiva, la cual tiene una duracion aproximada de 11 dias, ademas
de estar frecuentemente asociada a los ciclos lunares iniciando entre 9 y 4 dias antes de la
luna nueva y de la luna llena, manteniéndose durante todo el afio, aunque los picos de mayor
actividad son de marzo a noviembre (Fishelson, 1970 y Foster, 1987). Una vez establecidos
los territorios los machos custodios adquirieren una coloracién nupcial (obteniendo un color
azul obscuro) y limpian una parte del mismo, que posteriormente servird como substrato de
oviposicion (Fishelson, 1970, Foster, 1987 y Hernandez, 2008). Concluida la preparacion del
nido los machos defienden el territorio, cortejan a las hembras y reciben oviposiciones
durante 1 a 4 dias (i.e. periodo de receptividad del macho) correspondientes a una 0 mas
hembras (Mak, 2015); concluido el periodo de receptividad los machos suspenden el cortejo
y permanecen en el territorio de 2 a 3 dias mas cuidando a la progenie hasta su eclosion (ca.
4 dias después de la fecundacién del évulo) (Fishelson, 1970; Foster 1987; Olivotto et al,
2003), lo que involucra vigilar el territorio, ahuyentar intrusos (conespecificos y
heteroespecificos), oxigenar y/o limpiar los huevos a través de abanicados con las aletas

pectorales pélvicas y/o caudal (Fishelson, 1970; Foster 1987; Olivotto et al, 2003).

Sitio de muestreo

El estudio se realiz6 del 27 de septiembre al 7 de octubre del 2016, en la bahia de La Paz,
Baja California Sur, en un arrecife artificial rocoso (24° 9'22.32"N, 110°19'28.00"0). En este
sitio se encontraron las agregaciones reproductivas de A. troschelii, a una profundidad de

entre 1 y 5 metros.
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Para la estimacion del éxito reproductivo de los machos es necesario conocer tanto el éxito
de apareamiento como el éxito de eclosion de las larvas. Como no es posible saber con certeza
el nimero de parejas y el nimero de cdpulas, pero si puede observarse el nimero de ocasiones
en que aumenta el tamario del parche de huevos (i.e. nuevas oviposiciones), utilizamos como
estimador del éxito de apareamiento el niUmero de huevos obtenidos diariamente; y como
estimador del éxito reproductivo el nimero de huevos totales que un macho presento al

finalizar el periodo de receptividad, que logran eclosionar como larvas.

Para lograr esto, al inicio de la temporada reproductiva (i.e. 4 dias antes de la luna nueva), se
realizaron recorridos mediante buceo libre para registrar machos que establecieran territorios
a lo largo del arrecife. Se identificaron y marcaron los territorios con cinta biodegradable
conforme se fueron estableciendo; se midieron las distancias y la orientacion geografica entre
cada uno de los territorios, con la finalidad de evaluar patrones de distribucion espacial. De
cada macho territorial se tom6 una fotografia (con una referencia) para obtener la longitud
patron y se realizaron grabaciones diarias (durante el periodo completo de anidacién de cada
macho, de 4 a 8 dias) de 15 minutos con camaras sumergibles (GoPro Hero 4 Session y
GoPro Hero 4 Silver) en un horario de 9:00am a 2:00pm, para determinar las conductas
reproductivas y de CP (Tabla 1) que realiz6 cada macho custodio, asi como el tiempo que los
machos asignan a cada conducta. Con la finalidad de registrar el comportamiento asociado a
la atraccién de pareja y a las conductas de CP, asociadas al éxito reproductivo del macho, las
observaciones conductuales se realizaron al inicio de la temporada reproductiva (i. e.
aproximadamente 4 dias antes de la luna nueva; Helfman et al, 1997) y continuaron hasta la
eclosion de la progenie de cada macho (i.e de 4 a 6 dias).

De igual forma, se tomaron diariamente fotografias del nido de cada macho con camaras
fotogréficas sumergibles (Nikon Coolpix AW120 y Olympus TG-4), desde el dia de la
primera puesta y hasta la eclosion de todos los huevos. Se tomo una imagen general de todo
el nido (distancia focal 20 cm, con una referencia de tamafio) para registrar el area total de
cada parche de huevos (i.e. nido), lo que permitié determinar los cambios (i.e. ganancias y
pérdidas) en el area del parche y utilizarlo como estimador del éxito reproductivo de los
machos. Simultaneamente se realizaron varias imagenes macro de diferentes zonas del

parche de huevos (de 3 a 12, dependiendo del tamafio y estructura del parche de huevos),
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cuidando obtener la mejor representacion dadas las variaciones estructurales de los nidos
(distancia focal 40 mm, con una referencia) para estimar el nimero de huevos por cm? y
estimar el nimero total de huevos obtenidos por cada macho (i.e. éxito de apareamiento) y
el nimero de huevos que llegaron a la eclosion (i.e. éxito reproductivo) en el nido de cada

macho (Figura 1).

Andlisis de datos

Los datos fueron analizados utilizando Modelos Lineales Generalizados Mixtos (MLGM) y
Modelos Lineales Mixtos Anidados (MLM) utilizando el paquete estadistico RStudio (v.
3.3.3). Para todos los modelos se determind una distribucion Gamma con funcion de liga
logaritmica. EI mejor modelo fue seleccionado con base en el criterio de AIC, eliminando
las variables que no contribuian significativamente (>0.05) al modelo (método “Backward”).

Como estrategia para reducir el nimero de variables correlacionadas en el analisis
(Manly y Navarro, 2017), se realiz6 un analisis de correlacion para todas las conductas de
cuidado parental. Posteriormente se realiz6 un andlisis de componentes principales (ACP)
con las variables resultantes del andlisis de correlacién, tanto para las conductas relacionadas
al desarrollo (i.e. abanicados y aireaciones bucales) y proteccion (i.e. guardia,
ahuyentamientos y despliegues) de los huevos asi como las conductas relacionadas con la
atraccion de pareja (i.e. limpieza y la longitud patrén. Los scores de los 5 primeros
componentes, se utilizaron como variables independientes en subsecuentes analisis.

Para determinar el efecto de la inversién parental (i.e. frecuencia y duracion de
conductas de cuidado paterno), en el éxito reproductivo de los machos de A. troschelii se
realizaron dos MLGM con los datos del periodo completo de anidacion de cada macho, en
ambos, consideramos la identidad de los individuos como factor aleatorio y el nimero de
huevos como variable de respuesta. En el primer modelo (MLGMeventos) Se utilizaron como
factores fijos el nimero de eventos de todas las conductas de cuidado parental (i.e.
ahuyentamientos, abanicados, aireaciones bucales), el porcentaje de guardia, el porcentaje
de ausencia, asi como el tamafio del individuo (i.e. longitud patron). En el segundo modelo
(MLGMouuracion) Se utilizaron como factores fijos los scores de los 5 primeros componentes

principales del ACP.
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Considerando que el éxito reproductivo de cada macho esté determinado tanto por su
éxito de apareamiento (i.e. numero de huevos que recibe), como por su capacidad para
asegurar la sobrevivencia de los huevos que recibe (i.e. éxito de eclosion de la progenie),
estudiamos con andlisis de MLGM independientes ambas fases de la anidacion, para
determinar si existen diferencias en el efecto de las conductas de cuidado paterno en el éxito
de apareamiento con respecto al éxito de eclosion de la progenie. Utilizando como en los
analisis previos la identidad de los individuos como factor aleatorio y el nimero de huevos
como variable de respuesta. El primer analisis correspondio a la fase de receptividad de los
machos (MLGMryeceptividad), durante la cual los machos cortejan hembras y aceptan
oviposiciones en su territorio (i.e. dias1-3). Consideramos la identidad de los individuos
como factor aleatorio y el nimero de huevos como variable de respuesta, utilizando como

factores fijos los scores de los 5 primeros componentes principales del ACP.

El segundo analisis corresponde exclusivamente al periodo de cuidado de huevos
una vez que termind el periodo de receptividad del macho (i.e. dia 4 al 8) y la defensa de los
huevos (i.e. MLGMcuidado), NUevamente considerando la identidad de los individuos como el
factor aleatorio y el niUmero de huevos como la variable de respuesta y como factores fijos

los scores de los 5 primeros componentes principales del ACP.

Finalmente como una aproximacién para determinar los patrones de preferencia de
apareamiento por parte de las hembras, evaluamos mediante un Modelo Lineal Mixto
(MLM) anidando a los machos en el dia, si el éxito de apareamiento de los machos se
mantiene constante durante el periodo de receptividad, utilizando le nimero de huevos
ganados por dia como variable dependiente. También, se realiz6 el mismo MLM anidado,
utilizando la proporcion de huevos que sobreviven entre dias (calidad de cuidado paterno),
para determinar el efecto de la calidad del cuidado paterno del primer dia en su éxito de

apareamiento en dias consecutivos, utilizando como covariable el nimero de huevos.

Efecto de la temperatura en las conductas de cuidado parental y exito reproductivo de
los machos de A. troschelii.

Para analizar el efecto de la temperatura del agua en los patrones de cuidado parental y éxito

reproductivo de los machos, realizamos un segundo muestreo durante la época en que la
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temperatura en el sitio de muestreo disminuye (i.e. 23 de mayo al 16 de junio del 2017)
aproximadamente 6°C. Repetimos el disefio de muestreo descrito anteriormente realizando
observaciones en todos los machos que completaron la anidacion, sin embargo solamente se

revisaron 10 minutos de video por cada dia, por cada individuo.

Para evaluar el efecto de la temporada, utilizamos solamente las conductas de cuidado
parental que hayan contribuido significativamente a explicar el éxito de apareamiento de los
machos durante la primer temporada (calida) empleando pruebas no paramétrica de
Wilcoxon-Kruskal Wallis. Asi mismo se comparara entre temporadas el éxito de
apareamiento (i.e. nimero de huevos) empleando pruebas no paramétrica de Wilcoxon-
Kruskal Wallis.
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RESULTADOS

Se realizaron observaciones, obtuvieron videograbaciones y se tomaron fotografias digitales
de 25 machos, sin embargo, de estos se consiguid el registro de las conductas de cuidado
parental durante todo el periodo de anidacion para 19 machos (durante la primer temporada
de muestreo). El registro de las conductas de anidacion y cuidado parental de estos machos
correspondio en total a 4,365 minutos de video. El periodo completo de anidacion de los
machos de Abudefduf troschelii en la poblacién vario entre 4 y 6 dias, lo que se encuentra

dentro del rango observado en otras especies del género.

De los videos de cada nido registramos segundo a segundo todas las conductas de
anidacion y de cuidado parental para los machos que se han reportado previamente en A.
troschelii (Tabla 1), con excepcion de canibalismo filial. Adicionalmente se observé una
conducta no reportada en estudios anteriores (Fishelson, 1970; Trujillo-Garcia 2014 y
Pacheco-Gardufio, 2015), “aireaciones bucales” en las que el macho se acerca a los huevos
(aproximadamente a medio centimetro) y genera repetidamente chorros de agua con la boca,
con una variacion de uno hasta ocho segundos de duracion, donde era posible observar el
sutil movimiento de los huevos y algas que se encontraban alrededor del &rea de impacto.
Posiblemente como en el caso de los abanicados con las aletas, este comportamiento permite
oxigenar zonas especificas del nido. Las conductas de cuidado paterno representaron en
promedio el 71% y la ausencia el 29%; del tiempo total de grabacion. EI nimero promedio
de huevos por macho fue 80,148.05 (Rango = 298.8min — 298,536.06max), con una densidad
promedio de 231.9 huevos por cm? (Rango= 33wmin — 498max) (Tabla 2).

El analisis de componentes principales para el modelo de Duracién mostro que los 4
primeros componentes explicaron mas del 82% de la variacion (Tabla 2). En el caso del CP1
el tiempo invertido en ahuyentamientos y despliegues son las variables que tuvieron mas
peso, en el CP2 fueron las conductas de aireaciones bucales, despliegues y guardia en el CP3
fue la longitud patron, en el CP4 fueron los abanicados y las aireaciones bucales, en el CP5
las variables que tuvieron mas peso fueron la guardia y los abanicados y en el CP 6 fueron
los ahuyentamientos y los despliegues (Tabla 2). EI ACP del modelo de receptividad mostro
que los primero 5 componentes explicaron mas del 89% de la variacion (Tabla 3). En el CP1

las variables que tuvieron mas peso fueron los ahuyentamientos y los despliegues, en el CP2
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fueron la guardia, los abanicados y las aireaciones bucales, en el CP3 la variable que
contribuyo mas fue la longitud patron, el CP4 fueron las aireaciones bucales y los
abanicados; y en el CP5 la limpieza fue la variable que tuvo mas peso (Tabla 3). EI ACP
para el modelo de Cuidado mostro que los primeros 4 componentes explicaron mas del 79%
de la variacion (Tabla 4). En el CP1 las variables que tuvieron méas peso fueron la guardia,
los despliegues y los ahuyentamientos, en el CP2 fueron los abanicados y la longitud patron,
en el CP3 fueron la longitud patron y las aireaciones bucales en el CP4 fueron los abanicados
y las aireaciones bucales; y en el CP5 los despliegues y los ahuyentamientos fueron las

variables que tuvieron mas peso (Tabla 4).

El MLGMeventos Mostré que considerando las frecuencias de eventos las conductas de
aireacion bucal y guardia son las que mejor predicen el éxito reproductivo (i.e. éxito de
apareamiento + éxito de sobrevivencia de la progenie) de los machos de A. troschelii (p <
0.001, Tabla 6). En ese contexto la frecuencia de las aireaciones bucales se mantuvieron
constantes durante todo el periodo de anidacion (Figura 2a, 2b y 2c), mientras que la
frecuencia de los eventos de guardia se correlaciond de forma positiva con el numero de

huevos (Figura 2d, 2e y 2f).

El MLGMuuracion mostro que en el modelo méas simple el éxito reproductivo de los
machos de A. troschelii se relaciona significativamente con el CP1 ahuyentamientos y
despliegues (p = 0.005, Tabla 6), el CP3 longitud patrén (p = 0.034, Tabla 6) y el CP4 (p =
0.126, Tabla 6) del ACP. El CP1, conformado principalmente por las conductas de defensa
de la progenie (ahuyentamientos y despliegues) se correlaciond de forma positiva con el
namero de huevos (Figura 3a, 3b y 3c), de igual forma el CP3, conformado principalmente
por la longitud patrén, se correlacion6 de forma positiva con el nimero de huevos (Figura
3d, 3e y 3f). EI CP 4 conformado principalmente por las conductas de oxigenacién
(abanicados y aireaciones bucales), también se correlacion6 de forma positiva con el nimero

de huevos, sin embargo no fue significativo dentro del modelo (p = 0.126, Tabla 6).

En el caso de los MLGM por fases, el MLGMieceptividad SUgiere que las variables que
mejor explican el éxito de apareamiento (i.e. nimero total de huevos recibidos), de los
machos de A. troschelli fueron el CP4 (p < 0.004, Tabla 6); conformado principalmente por

las conductas de cuidado paterno relacionadas al desarrollo de la progenie (abanicados y
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aireacion bucal) correlacionandose de forma positiva con el nimero de huevos (Figura 4. A,
B y C); y el CP3 conformado principalmente por la longitud patrén, sin embargo, no fue
significativo dentro del modelo (p < 0.075, Tabla 6).

Los resultados del MLGMecuidgado mostraron que el éxito reproductivo (sobrevivencia
y eclosion de la progenie) de los machos de A. troschelii esta determinado por los CP1 (p =
0.051, Tabla 6), conformado principalmente por las conductas de CP de defensa de la
progenie (i.e. guardia, despliegues y ahuyentamientos) y el CP4 (p = 0.001, Tabla 6)
determinado principalmente por las conductas relacionadas al desarrollo de la progenie (i.e.
abanicados y aireaciones bucales). Ambos componentes del ACP se correlacionaron de

forma positiva con el nimero de huevos (Figura 5a, 5b, 5c, 5d, 5e y 5f).

El MLG anidado utilizando el ndmero de huevos ganados durante la fase de
receptividad no fue significativo, sugiriendo que el éxito de apareamiento cambia a lo largo
de los dias y que el nimero de huevos que los machos obtienen el primer dia no es un buen
predictor de su éxito de apareamiento total (MLM, P=0.548). El segundo MLM anidado, la
calidad del cuidado paterno es constante, mostrando que los machos varian en su capacidad
de incrementar la sobrevivencia de su progenie y que la calidad del cuidado de los machos
en el dia 1, es un buen predictor del éxito de sobrevivencia y eclosion de la progenie (P=
0.0007).

Efecto de la temperatura en las conductas de cuidado parental y éxito reproductivo de

los machos de A. troschelii.

Durante la segunda temporada de muestreo se dio seguimiento a 40 machos, de estos
se consiguio el registro de las conductas de cuidado parental durante todo el periodo de
anidacion para 34 machos, lo que correspondié a un total de 2,220 minutos de video, sin
embargo, para evaluar el efecto de la temperatura elegimos el primer grupo de machos que
anidaron la segunda temporada (n = 8 machos). El registro de las conductas reproductivas
de los 8 nidos analizados en la segunda temporada correspondio a un total de 350 minutos
de video (70 - 80 minutos por individuo). La temperatura promedio del agua de la bahia de
la paz, durante la primer temporada (calida) de muestreo en el otofio fue de 30°C, mientras

que en la segunda temporada, durante la primavera la temperatura promedio disminuyo hasta
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24°C. Asociado a esto se encontro que durante esta temporada, los machos extendieron los
dias de anidacién, pasando de un méximo de 6 dias (durante otofio) a 8 dias (durante
primavera), siendo la fase de receptividad la que se incremento en la segunda temporada.

Se compararon mediante pruebas de Wilcoxon-Kruskal Wallis las conductas de
abanicados, aireaciones bucales y la guardia, encontrandose que en el tiempo total asignado
a cada conducta no cambio significativamente entre temporadas: abanicados (X?=0.812,
GL=1 y p=0.367 figura 6), aireaciones bucales (X?=2.324, GL=1 y p=0.127, figura 6) y
guardia (X?=2.40, GL=1y p=0.121, figura 7).

Al realizar el mismo andlisis por dia, se encontrd que unicamente en el primer dia de
anidacion los machos de la temporada fria (22 temporada) realizaron mas abanicados que los
machos de la temporada calida (X?=6.392, GL=1 y p=0.011; Figura 8) mientras que los
machos de la temporada calida realizaron significativamente mas abanicados en los dias tres
(X?=5.88, GL=1 y p=0.015; Figura 8) y cuatro de desarrollo (X?=6.85, GL=1 y p=0.008;
Figura 8) y también mas mas aireaciones bucales en el dia 3 (X?=8.10, GL=1 y p=0.004;
Figura 8). Respecto a la conducta de guardia, la Unica diferencia significativa entre
temporadas fue un incremento en el tiempo de guardia durante la temporada fria en el
segundo dia de desarrollo (X?=4.08, GL=1y p=0.0115, p=0.043; Figura 9).

En cuanto al tamafio de los machos, se encontrd que los machos de la temporada fria
fueron mas grandes que los machos de la primer temporada (X?=11.97, GL=1 y p=0.0005;
Figura 10).

Sin embargo, las pruebas de Wilcoxon-Kruskal Wallis mostraron que no existen
diferencias significativas entre el nimero de huevos recibidos por dia (dia 1: X?=1.357,
GL=1y p=0.244; dia 2: X?=2.474, GL=1y p=0.115; dia 3: X?=0.453, GL=1 y p=0.500; y
dia 4: X?=0.892, GL=1 y p=0.344; Figura 11) ni en el éxito de apareamiento (i.e. éxito
reproductivo) (X?=0.138, GL=1 y p=0.710; Figura 12) obtenido por los machos entre

temporadas.
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DISCUSION

El cuidado paterno es considerado un comportamiento adaptativo que incrementa el
éxito reproductivo de los machos, al aumentar su éxito de apareamiento y el éxito de
sobrevivencia de la progenie (Céte y Hunt, 1993, Green y McCormic, 2004, Pampoulie et al,
2004, Requena et al, 2012). En peces territoriales que realizan CP, existen diversos
comportamientos involucrados en diferentes fases del desarrollo de su descendencia
(Pacheco-Gardufio 2014, Mak, 2015). Sin embargo, la teoria sugiere que el CP es un
comportamiento costoso para los padres, por lo que se espera que los machos optimicen las

diferentes conductas asociadas al cuidado parental (Clutton-Brock, 1991).

En nuestra poblacion de estudio todos los machos de Abudefduf troschelii que
defendieron un territorio recibieron huevos de al menos una hembra, y el 96.96%
mantuvieron su territorio hasta la eclosion de los huevos. Nuestros resultados confirma que
el CP de los machos de A. troschelii, incrementa la sobrevivencia de su progenie, ademas de

que su inversion parental es diferencial a lo largo del periodo reproductivo.

La gran importancia de las conductas de defensa (i.e. ahuyentamientos y despliegues)
se refleja en la relacion positiva entre el éxito de apareamiento (i.e. nimero de huevos) y la
inversion parental en términos de defensa de la progenie a lo largo de la temporada de
anidacion. Esto es consistente con lo reportado en trabajos previos del género Abudefduf en
que la defensa es indispensable para la sobrevivencia de la progenie al evitar la depredacion.
Esto ya se ha observado en otros grupos con cuidado parental de la progenie, Melber y
Schmidt (1975) demostraron en dos especies del genero Elasmucha (Heteroptera: Insecta)
que la perdida de la progenie a causa de la depredacion, durante la etapa de huevo, disminuia
entre un 92% y 4%, gracias al cuidado parental realizado por la hembra. De igual forma en
la rana Eleutherodactylus coqui si el macho custodio es removido la frecuencia de
depredacion aumenta, en ocasiones, hasta acabar completamente con la descendencia
(Townsend, 1986).

Sin embargo, en el caso de nuestra poblacion de A. troschelii conforme avanza el
periodo reproductivo, la inversion en defensa de la progenie disminuye, ya que las conductas

de ahuyentamientos, despliegues y la guardia son mayores durante el periodo de receptividad
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de los machos custodios (i.e. cortejan y permiten la oviposicion) y disminuyen
significativamente durante el periodo de cuidado (i.e. post-receptividad), ademéas de que
pierden la coloracion nupcial. Esto puede ser el resultado de que los huevos en estado
temprano de desarrollo estan expuestos a mayores riesgos de depredacion, debido a que su
coloracion es mas llamativa (Figura 1), y su valor nutricional es mayor, ya que la
concentracion de proteinas, lipidos y carbohidratos disminuye conforme se desarrolla el
embrion (Heming, y Buddington, 1988). Esto es consistente con lo reportado en otras
especies de la familia Pomacentridae, donde el canibalismo filial es dirigido a los huevos en
menor estado de desarrollo, aun cuando en el mismo nido haya huevos en diferentes etapas
de desarrollo (Petersen, 1990). En este sentido Manica (2002), encontr6 que en la especie
Abudefduf sexfasciatus, hay una disminucion significativa en la incidencia de canibalismo

filial conforme los huevos se desarrollan.

En ese mismo sentido otro riesgo adicional que enfrentan los machos custodios
durante la fase de receptividad es la presencia del robo de huevos por parte de machos furtivos
(o parasitos), que se introducen al nido cuando los huevos son ovipositados en el sustrato. En
nuestra poblacion de estudio Guillen (2018) dio seguimiento al nido de un macho de A.
troschelii y realizando analisis genéticos y observaciones conductuales, determiné que el
macho recibié oviposiciones de al menos cinco hembras y ademéas encontrd aportacion
genética del macho custodio y de tres machos parasitos, por lo que los mayores niveles las
conductas de defensa (i.e agresividad) en la etapa de receptividad, puede ser para asegurar la
paternidad de la progenie y disminuir el riesgo de invertir parte del cuidado en progenies de
otros machos (Neff, 2001). En este contexto, se ha propuesto que la sincronia de las
agregaciones reproductivas (i.e. grupos de machos que anidan simultaneamente a corta
distancia), como la que observamos en nuestra poblacion y que es comun entre los machos
del genero Abudefduf, es una adaptacion evolutiva ante la presion por depredacion. En este
sentido, Dominey (1981), en la especie Lepomis macrochirus, removio experimentalmente a
machos custodios de su nido y observo que los nidos aislados eran mas susceptibles a la
depredacion que los nidos que se encontraban rodeados de otros nidos dentro de una colonia,
debido al cuidado no intencional de los machos colindantes. Sin embargo estas agregaciones

reproductivas incrementan la intensidad de la seleccion sexual y la competencia entre los
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machos, por lo que ha provocado que algunos machos de la poblacion desarrollen tacticas

alternativas de apareamiento y parasiten los nidos de los machos custodios (Jones et al, 2001).

Respecto a las conductas de cuidado paterno que incrementan la condicién fisiologica
de los huevos (i.e. aireacion de huevos), las conductas de abanicados y aireaciones bucales,
estan presentes durante todo el periodo reproductivo, y fueron las conductas mas importantes
para explicar el éxito reproductivo de los machos en nuestra poblacion, tanto en el
MLGMyguracion, COMO en el MLGMyeceptividad Y €l MLGMecuigado. LOS abanicados es uno de los
comportamientos mas comunes dentro del cuidado parental en peces (Coleman y Fisher,
1991) y se ha relacionado con el aumento en la tasa de desarrollo y supervivencia de la
progenie, ademas de disminuir la tasa de enfermedades e infecciones por hongos (Mary et al,
2004, Cote y Gross, 1993).

En este trabajo se encontrd un aumento en la frecuencia de los abanicados conforme
se desarrollaba la progenie, lo cual parece estar relacionado con el requerimiento de oxigeno
de la progenie, siendo mayor cuando los alevines estan formados (Figura 1c y 1d), que en su
fase cigotica. Green y McCormick (2004) observaron el mismo patrén de aumento en la tasa
de abanicados en la especie Amphirion melanopus, y mencionan que esto coincide con el
aumento de la hemoglobina en el sistema circulatorio, por lo que el incremento en las
aireaciones son para compensar el incremento en los requerimientos de la progenie. Ademas
Mary y colaboradores (2004) sugieren que los abanicados aumentan la tasa de eclosion de
los alevines, por lo que el aumento en los abanicados podria ser un estimador honesto de la
inversion parental que estan haciendo los machos de A. troschelii. Aunque se requiere evaluar
el efecto de las aireaciones en el desarrollo de la progenie, en ausencia del macho, desde la
oviposicion hasta la eclosion de los huevos, para descartar que aumentar las aireaciones sea
una estrategia para optimizar su esfuerzo de CP, acelerando la eclosion de los alevines y
reduciendo con ello tiempo del cuidado parental, ademas de determinar la tasa de mortalidad

sin cuidado parental, por infecciones, hongos o hipoxia.

El anélisis de video permitid revelar que los machos de nuestra poblacion no canibalizan
los huevos de sus nido, sino que realizan aireaciones bucales en zonas mas especificas del
nido y podrian representar una forma potencialmente mas eficiente de oxigenar a la progenie.

El area del parche de huevos que abarcan las aireaciones bucales es pequefio (3cm? por evento
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aprox.), y aungue no se encontrdé ningun patrén de repeticion claro de esta conducta dentro
del nido a diferencia de los abanicados, las aireaciones bucales se mantienen constantes
durante todo el periodo de anidacion, por lo que las hembras podrian utilizarlo como una
sefial honesta de la inversion parental en forma de cuidado paterno. Sin embargo, en el futuro
seria interesante evaluar si esta conducta es realmente una forma mas eficiente de
oxigenacion y si es dirigida selectivamente hacia huevos en un menor estado de desarrollo u
ovipositados por una hembra particular. Ademas de realizar un andlisis de las aireaciones
bucales, buscando patrones de repeticion espacial en el parche de huevos, asociandolo a la
densidad de huevos por cm?, o la estructura del nido, rugosidad, orientacion en base a las

corrientes o facilidad para realizar abanicados.

La observacion de esta conducta podria tener repercusiones importantes en los
patrones y la teoria de cuidado parental en peces, debido a que es facil confundirlo con el
canibalismo filial, ampliamente descrito en este género (Manica, 2002 yPacheco-Gardufio,
2015). Por ejemplo, en nuestra poblacion de estudio, considerando la gran frecuencia y
duracion de los eventos de aireaciones bucales, de haber correspondido con canibalismo filial
la perdida de huevos habria sido muy alta, representando un costo demasiado alto para el

éxito reproductivo de los individuos en comparacion con la ganancia energetica.

Durante los cortejos se observd que los machos que ya tenian huevos, después de
nadar hacia el cardumen de hembras, al regresar al nido realizaban abanicados y aireaciones
bucales para después continuar con los nados de cortejo, lo que sugiere que los machos
exhiben su capacidad de cuidado paterno o la calidad del mismo. Esto ya se habia reportado
en Spinachia spinachia y Pomatoschistus minutus (Ostlund y Ahnesjo, 1998 y Pampoulie et
al, 2004), en los que se relaciono los eventos de abanicado como un rasgo honesto de la

calidad del CP que los machos utilizado por las hembras para elegir pareja.

Otro resultado interesante de este trabajo, es que el nimero de huevos que los machos
obtienen el primer dia no parece ser un buen predictor del numero total de huevos que
recibird, lo que resalta la importancia de los trabajos longitudinales, que analicen la variacion
diaria del éxito de apareamiento de cada macho durante el tiempo total de anidacion. Por el
contrario, la calidad del cuidado parental de los machos desde el primer dia, si es un buen

predictor del éxito de sobrevivencia y eclosion de la progenie, por lo que podria ser un rasgo
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atil para las hembras al momento de elegir pareja, lo que tal vez esté ocurriendo en nuestra
poblacion, por lo que seria importante en el futuro tener un marcaje de machos y hembras de
la poblacion a fin de determinar si las hembras estan poniendo huevos de prueba (Céte y
Hunt, 1993) con varios machos al inicio de la temporada y regresando a evaluar la
sobrevivencia de su progenie antes de decidir si ovipositar nuevamente con un determinado

macho.

Al igual que en otros Pomacentridos (Trujillo Garcia, 2014), el tamafio de los
individuos por si solo no fue significativo dentro de los modelos, sin embargo, al incluir el
andlisis de componentes principales a los MLGM, se observa que tanto en el MLGMguracion
como en el MLGM:yeceptividad (@UNQue en este solo marginalmente significativo P=0.075), la
longitud patron si es un rasgo relevante para el éxito reproductivo de los individuos.
Posiblemente esto sea el resultado de las interacciones entre las variables, y que los
individuos de mayor tamafio tengan mayores reservas y sean capaces pagar los costos
asociados al incremento de las frecuencias de oxigenacion de la progenie, en los dias finales

del cuidado parental.

Efecto de la temperatura en las conductas de cuidado parental y éxito reproductivo de

los machos de A. troschelii.

Nuestros resultados muestran claramente que durante la temporada en que baja la
temperatura del mar en la poblacion de trabajo, se incrementa la duracién del periodo de
anidacion de los machos y por lo tanto los dias durante los cuales los machos deben realizar
el cuidado parental de su progenie. No obstante, contrariamente a lo esperado, el periodo que
se alargd, correspondié al periodo de receptividad de los machos (i.e. dias de cortejo y
recepcion de oviposiciones en el territorio), lo que sugiere que contrario a lo descrito en otras
especies de Pomacentridae (Laglbauer et al, 2017), la tasa de desarrollo de los huevos

tampoco se alargo al disminuir la temperatura del agua.

Sin embargo, la temperatura del agua también juega un rol muy importante en los
procesos bioldgicos, fisicos y quimicos de los ecosistemas acuaticos, determinando en gran
medida la concentracion de gases disueltos en el agua (Mann & Lazier 1996 y Mann 2000).

El oxigeno, uno de los gases de mayor relevancia aumenta su solubilidad en bajas
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temperaturas (Roldan-Pérez 1992), y este incremento en la cantidad de oxigeno disuelto
puede tener un impacto directo en la inversion parental, disminuyendo o aumentando el
tiempo o la frecuencia de las conductas de aireacion de los machos custodios. Esta podria
ser una explicacion de porqué los machos de temporada fria extendieron el periodo de
receptividad, ya que requerian invertir menos tiempo y energia a la oxigenacion de la
progenie y es consistente con la menor tasa de aireaciones tanto bucales como con las aletas
que realizaron los machos en esa temporada. Aunque los machos de la temporada fria
realizaron mas abanicados durante el primer dia, esto podria estar asociado a una exhibicion
de su capacidad de cuidado paterno, o una mayor inversion de cuidado en los “huevos de
prueba” ovipositados por las hembras el primer dia.

Otra explicacién a la extension en el periodo de receptividad durante la temporada
fria, podria ser un incremento de las presiones de seleccion sexual asociadas a una mayor
competencia entre machos por el acceso a las hembras, lo que corresponde con una mayor
cantidad de machos custodios que pudimos observar en esta temporada (i.e. 40 machos). En
ese contexto, aunque no se encontraron diferencias significativas la reduccion en cantidad
de huevos promedio ovipositados por dia en la temporada fria, sugiere que el numero de
huevos totales ovipositados se repartié entre mas individuos, por lo que los machos
requirieron aumentar su periodo de receptividad para igualar la cantidad de huevos que
recibieron los machos de la temporada célida en tan solo 3 dias (Figura 11).

El tamafio promedio de los machos de la segunda temporada fue significativamente
mayor que el de los machos de la primera temporada (Figura 9), esto no se asocia a un mayor
éxito de apareamiento ni éxito reproductivo (Trujillo-Garcia, 2014). Es posible, que como se
ha descrito en otras especies de peces incluyendo Pomacéntridos (Laglbauer et al, 2017), la
temperatura determine patrones de sincronia en el apareamiento y que el caso de A. troschelii
los individuos de mayor tamario (machos y hembras), se reproduzcan principalmente en la

época fria.

Los resultados obtenidos resaltan la relevancia del uso de videograbaciones de alta
definicion y a corta distancia del nido, que permiten tener detalles muy precisos de cuidado

paterno sin interferir en la conducta del individuo, ademas de que no hay restricciones en el

e
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tiempo de permanencia, a diferencia de los censos visuales libres o con equipo autonomo
(SCUBA) que se han utilizado tradicionalmente en los estudios conductuales en estas
especies. De igual forma las videograbaciones pueden observarse multiples veces para la
correcta descripcion y conteo de las conductas, 1o que en ocasiones es una limitante durante
las observaciones en campo, lo que compensaria las largas horas de observacion que se

invierten en el andlisis de los videos.
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CONCLUSIONES

La conductas de cuidado parental incrementan el éxito reproductivo de los machos

de A. troschelii, aumentando la sobrevivencia de la progenie.

Los abanicados incrementan conforme se desarrolla la progenie, mientras que las

conductas de territorialidad (guardia, ahuyentamientos y despliegues) disminuyen.
La guardia esta estrechamente relacionada a las conductas de territorialidad.

El tiempo invertido en las conductas reproductivas es un mejor estimador del éxito

reproductivo que el nimero de eventos realizados.

La calidad del cuidado paterno del primer dia es un buen predictor del éxito de

sobrevivencia de la progenie.

El nimero de huevos obtenidos el primer dia no predice el nimero total de huevos

que recibira.

No hay diferencias en el éxito reproductivo obtenido en temporadas con

temperaturas contrastantes (primavera y otofio).
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Figura 6. Abanicados y aireaciones bucales promedio por dia entre temporadas, Calida=
temporada uno y Fria= temporada dos. Pruebas de Wilcoxon - Kruskal Wallis para Abanicados; Dia 1
(X?=6.392, gl= 1y P=0.011), Dia 3 (X?=5.88, gl= 1y P=0.015) y Dia 4 (X?=6.85, gl= 1y P=0.008); y
Aireaciones bucales, Dia 3 (X?=8.10, gl= 1y P=0.004).
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Tabla 1. Descripcion de las conductas reproductivas y de cuidado parental de los machos de A.

troschelii.
CONDUCTA DESCRIPCION
Limpieza El macho limpia con la boca parte del territorio de algas y piedras, mientras con las aletas caudal,
anal y pectorales remueve sedimento y arena. Esta area (i.e. nidos) sera utilizada por las hembras
como érea de oviposicion.
Despliegues El macho extiende y mantiene rigidas las aletas: dorsal, anal, pélvicas y caudal en sefial de

territorialidad. Esto puede anteceder a un ahuyentamiento.

Ahuyentamientos

El macho nada rapidamente hacia cualquier intruso que pretenda entrar a su territorio, el cual
generalmente se alejar y el macho guardian regresa inmediatamente a su nido.

Cortejo El macho nada desde su territorio hacia el cardumen de hembras, realiza una serie de giros y
regresa a su territorio donde permanece unos segundos (si ya tiene huevos realiza abanicados)
antes de repetir el ciclo en varias ocasiones. El cortejo solo esta presente los primeros dias a partir
de que tiene limpio el nido.

Ovoposicion La hembra se acerca al nido, pega la abertura urogenital al sustrato y comienza el desove nadando
en circulos, mientras que el macho nada detras de ella liberando esperma, ocasionalmente
interrumpe la fertilizacion para vigilar el territorio, ahuyentar a intrusos o limpiar el sustrato. La
ovoposicion puede durar desde unos minutos hasta una hora. En ocasiones, durante la ovoposicion,
el macho muerde a la hembra.

Abanicados El macho acerca las aletas al parche de huevos y genera corrientes de agua moviendo las aletas
pectorales y/o las aletas anal y caudal.

Aireaciones El macho se acerca a los huevos (3mm aprox.) y genera chorros de agua con la boca repetidamente.

bucales

Guardia Es el tiempo que el macho defiende pasivamente, colocadndose sobre el nido a una distancia
aproximada no mayor a 20cm. Sin realizar alguna conducta de cuidado paterno.

Ausencia Es el tiempo que el macho se encuentra alejado del nido (a mas de 20 cm.) sin realizar

ahuyentamientos, cortejos, u otra actividad de cuidado, dejando el nido desprotegido.

Tabla 2. Analisis de componentes principales del MLGM de Duracién. En negritas se muestran los

valores de los eigenvectores que fueron significativos dentro del MLGM.

Porcentaje

Ahuyentamientos
Despliegues
Abanicados
Aireacién bucal
Guardia
Longitud patron

CP1 CP2 CP3 CP4 CP5 CP6
26.7% 21% 18.8% 16.1% 10.3% 7.05%

0.62704 | 0.27438| -0.23299| 0.02081| 0.22801| 0.65179
0.54196 | 0.48420| 0.08300| 0.15450| -0.27725| -0.60349

-0.33273| 0.39408| 0.05181| 0.70104| 0.48931| -0.02083
0.21346 | -0.52000| 0.03139| 0.69246| -0.42502| 0.15134
0.38424 | -0.43033| 0.49735| -0.04294| 0.60728| -0.22178

-0.09580| 0.28175| 0.82933| -0.05387 | -0.28686| 0.37209
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Tabla 3. Analisis de componentes principales del MLGM de Receptividad. En negritas se muestran

los valores de los eigenvectores que fueron significativos dentro del MLGM.

Porcentaje

Ahuyentamientos
Despliegues
Abanicados
Aireacién bucal
Guardia
Limpieza
Longitud patrén

CP1 CP2
24.7% 22.5%
0.64782| 0.01125
0.59317| -0.13046

-0.19651 | -0.55635
0.05893 | 0.49421
-0.12491| 0.62358
0.39189 | -0.04137
-0.13119| -0.19630

CP3 CP4 CP5
16.9% 12.7% 12.5%
-0.04202 | 0.09765| -0.36423

0.35897 | 0.28844| -0.04002
-0.10137| 0.54075| 0.23343
-0.17970| 0.66492| 0.36649

0.37922| -0.00077| 0.03002
-0.10228 | -0.41367| 0.79905

0.82008 | 0.04005| 0.19379

CP6
6%

0.22423
-0.04463

0.53888
-0.34666
0.66686
0.14174
-0.26902

CP7
4.7%

0.62126
-0.64458

0.06549
0.15292
-0.07835
0.06752
0.40024

Tabla 4. Andlisis de componentes principales del MLGM de Cuidado. En negritas se muestran los

valores de los eigenvectores que fueron significativos dentro del MLGM.

CP1 CP2 CP3 CP4 CP5 CP6
Porcentaje 27.5% 19% 18.1% 14.7% 11.1% 9.6%
Ahuyentamientos 0.49873| -0.38699| 0.04380| 0.32661| 0.63738| 0.29436
Despliegues 0.57064 | -0.13809| -0.13605| 0.10877| -0.72369| 0.31818
Abanicados 0.07268 | 0.62049| 0.29317| 0.71956| -0.03778| -0.06761
Aireacion bucal 0.24337| 0.33342| 0.64215| -0.53655| 0.08099| 0.35043
Guardia 0.59683| 0.17922| -0.12385| -0.22753| 0.10430| -0.73053
Longitud patrén 0.07014| 0.55034 | -0.68259| -0.15515| 0.22617| 0.38866
Tabla 5. Nimero de huevos y densidad de huevos por cm?, promedio por dia.
3 DENSIDAD (CM2) NO. HUEVOS
DIA Promedio Min Max Promedio Min Max

1 274.2 140.5 498 85,848.07 19,362.2 298,536.06

2 275.68 156.4 370 116,778.6 49,672.64 240,316.96

3 255.5 180 372 108,640.7 48,611.65 275,144.1

4 242.6 160 351 74,632.1 33,495.7 198,71.01

5 154.1 39 230.5 29,887.4 1,968 85,055.8

6 74.2 33 158 6,216.3 289.8 15,786.2
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Tabla 6. Modelos minimos, resultado de los Modelos lineales generalizados mixtos analizando: Eventos
= namero de veces que se realiza cada conducta, Duracion = tiempo de las conductas, Receptividad =
analisis de conductas realizadas en el periodo de recepcién de huevos por el macho, Cuidado = analisis

de las conductas realizadas en el periodo de cuidado parental post-receptividad.

Modelo simplificado ErrorStd. Valordet  Pr(>|z|)

MLGM
Intercept 0.126 88.02 <0.001*
Eventos  Aireacion Bucal  0.096 -2.24 0.024*
Guardia 0.105 5.40 <0.001*
Intercept 0.082 135.47 <0.001*
Duracion CP1 0.076 2.78 0.005*
CP3 0.088 2.10 0.035*
CP4 0.088 1.53 0.126
Intercept 0.082 139.11 <0.001*
Receptividad CP3 0.079 1.78 0.075
CP4 0.074 2.88 0.004*
Intercept 0.269 38.95 <0.001*
Cuidado CP1 0.160 1.94 0.051
CP4 0.154 3.19 0.001*

Tabla 7. Namero promedio de huevos obtenidos por dia durante el periodo de receptividad, por
temporada de muestreo, Calida= primer temporada y Fria= segunda temporada de muestreo.

Numero promedio de huevos

Dia Célida Fria
1 85848.07 57507.44
2 116778.6 90667.17
3 108640.7 89073.34
4 74632.1 99449.85
5 - 98919.748
6 - 88921.814
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