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I. RESUMEN GENERAL 

El sistema de apareamiento (SA) de una población consiste en el conjunto de conductas 

reproductivas asociadas al éxito reproductivo de los individuos. Entre los factores ambientales más 

relevantes que modulan los SA se encuentran la distribución de los recursos (e.g. alimentación, 

sitios de anidación), las condiciones abióticas y las presiones de depredación. Los sistemas de 

apareamiento pueden variar significativamente tanto entre especies como entre poblaciones de una 

misma especie, siendo los procesos involucrados poco entendidos, en buena medida dada la 

imposibilidad práctica de estudiar todas las interacciones que ocurren entre los individuos 

reproductivos de una población. Lo anterior, aunado a que algunos factores como los patrones de 

historia de vida, la proporción sexual operacional, la presencia de tácticas reproductivas 

alternativas, la manera en que las hembras y machos eligen pareja , la presencia de maternidades y 

paternidades múltiples generalmente no se incluyen en un análisis integral junto con otros rasgos 

conductuales asociados a los sistemas de apareamiento. Ya que los SA pueden considerarse tanto 

causa como consecuencia de la evolución y de las adaptaciones resultado de la selección sexual, es 

indispensable entender las presiones selectivas que están actuando en los individuos para moldear 

la evolución de los SA. Los peces de la familia Pomacentridae presentan  la mayor diversidad de 

SA entre las especies marinas, incluyendo la anidación en solitario y la conformación de grupos de 

anidación como son el harem-masculino, lek-like y colonias reproductivas entre otros, por lo que 

son un grupo ideal para estudiar la importancia de los diferentes rasgos en la evolución de los SA. 

Abudefduf troschelii ( Pomacentridae) presenta un SA de colonias reproductivas, en donde los 

machos se desplazan de los sitios de alimentación para establecer temporalmente un nido donde 

cortejar y atraer hembras. Si el macho es elegido, queda al resguardo de los ovocitos hasta su 

eclosión. Los nidos de esta especie pueden establecerse de manera contigua a los nidos de otros 

machos formando grupos reproductivos. Estos grupos están formados por 3 o más machos que se 

congregan colocando sus territorios a menos de 1 metro de distancia del vecino más cercano y no 

contienen otros recursos que los espacios que limpian para la oviposición. Sin embargo, también 

pueden establecerse en solitario sin vecinos a menos de 1 m de distancia. El presente estudio 

describió el SA de Abudefduf troschelii desde el inicio del periodo reproductivo estacional, 

describiendo el establecimiento y elección del sitio de anidación, interacciones con conespecíficos 

y la presencia de tácticas alternativas, además de dar un seguimiento por varios eventos 

reproductivos en la misma colonia de anidación y de los mismos machos custodios, registrando la 
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anidación de los mismos machos en varios eventos reproductivos. También se describieron las 

ventajas en términos de adecuación y de cuidado parental que representa la conducta de 

conformación de grupos reproductivos de machos. Se realizó un análisis comparativo filogenético 

en la familia con el propósito de entender la historia evolutiva del SA de esta especie. Se estudió 

una colonia reproductiva de A. troschelii en bahía de La Paz, Baja California Sur. Se 

capturó/marco/recapturó machos custodios en la colonia y monitoreamos continuamente la 

presencia de grupos y territorios por grupo, la conducta reproductiva de machos, el desarrollo de 

las progenies en los nidos y la captura/marcaje/recaptura de machos custodios. Se registró también 

la frecuencia de re-ocupación (i.e. fidelidad de anidación) tanto de los grupos y los nidos 

individuales, así como la reanidación de individuos marcados en la colonia reproductiva durante 

todo el periodo de muestreo. Los resultados del marcaje de 50 grupos, 322 nidos y 105 individuos, 

mostraron que las colonias reproductivas de esta especie tienen anidación continua a lo largo de 

todo el periodo reproductivo. En la colonia reproductiva, que contaba con un área de 

aproximadamente 750 metros, se observó un promedio de 13 grupos simultáneos. Los machos 

anidan por un periodo de 4 a 8 días, y una vez que todos los machos del grupo abandonan sus nidos, 

la zona del grupo permanece desocupada por un máximo de 10 días. Después volvió a establecerse 

el grupo y los individuos anidaron en los territorios utilizados previamente. Los grupos de la 

colonia reproductiva re-anidaron entre 6 y 8 ocasiones en el periodo de estudio, y los datos de los 

individuos marcados reportaron que los machos presentan fidelidad a la colonia, al grupo, al nido 

y que suelen anidar en vecindad con los mismos machos. Además, se encontró que aquellos machos 

que anidan en grupos tienen ventajas en el éxito de apareamiento, sobrevivencia de la progenie y 

éxito reproductivo, además de una disminución en la inversión parental. La reconstrucción de 

estados ancestrales de los SA en Pomacentridae mostró que la defensa territorial temporal apareció 

temprano en la historia evolutiva de la familia. 

 

Palabras clave: territorialidad, conducta, agregaciones, reproducción, pomacentridae.
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II. ABSTRACT 

The Mating System (MS) of a population is formed by the set of reproductive behaviours 

associated to the reproductive success of the individuals. Among the environmental factors of 

greater relevance that modulate the MS are the distribution of the resources (e.g. nutrition, nesting 

sites), the abiotic conditions and the predation pressures. The mating systems can vary to a great 

degree both among species as well as with the different populations of the same species, with the 

processes involved not being well understood, in great measure due to the practical impossibility 

of studying all the interactions that occur among the reproductive individuals of a population. This, 

coupled with the fact that some factors as the patterns of life history, the sexual operational 

proportion, the presence of alternative reproductive tactics, the manner in which the females and 

males chose a couple, the presence of multiple maternities and paternities are generally not 

included in an integral analysis together with the other behavioural traits associated to the mating 

systems. Since MS can be considered both cause and consequence of the evolution and the 

adaptations as a result of the sexual selection, it is indispensable to understand the selective 

pressures that are acting upon the individuals to shape the evolution of the MS. The Pomacentridae 

present  the greater diversity of MS among the marine species, including the nesting in solitary 

and the formation of nesting groups as are the male-harem, lek.like and reproductive colonies 

among others, as such they are an ideal group to study the importance of the different traits in the 

evolution of the MS. Abudefduf troschelii (Pomacentridae) is a reef that presents an MS of 

reproductive colonies in which the males move away from the feeding sites in order to temporarily 

establish a nest where they can attract and court females. If the male is chosen, he will guard the 

oocytes until they hatch. The nests of this species can be established in a continual manner to the 

nests of other males forming reproductive groups. These groups are formed by 3 or more males 

that congregate placing their territories less than 1 meter away from the closest neighbour and they 

don’t contain resources other that the spaces that are cleaned for oviposition. However, these nests 

can also be established in solitary with no neighbours less than 1 meter of distance away from 

them. This study described the MS of Abudefduf troschelii from the beginning of the reproductive 

period, describing the establishing and choice of the nesting site, interactions with conspecifics 

and the presence of alternative reproductive tactics, as well as giving a follow up though several 

reproductive effects in the same nesting colony and from the same custodian males in several 

reproductive events. We also described the advantages in fitness and parental care which represent 
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the behaviour of conforming reproductive groups of males. Also, we performed a comparative 

phylogenetic analyses in the family to understand the evolutionary history of the MS of this 

species. We studied a reproductive colony of A. troschelii in the bay of La Paz, Baja California 

Sur. We captured/marked/recaptured custodial males in the colony and continuously monitored 

the presence of groups and territories per group, the reproductive behaviour of males, the 

development of the progeny from the nests. We also registered the frequency of re-occupation (i.e. 

nesting fidelity) in both the group and individual nests, as well as the re-nesting of marked 

individuals in the reproductive colony during the entire sampling period. The results of marking 

50 groups, 322 nests and 105 individuals, showed that the reproductive colonies of this species 

have continual nesting along the entire reproductive period. In the reproductive colony, which had 

an area of around 750 meters, we observed an average of 13 simultaneous groups. The males nest 

for a period of 4 to 8 days, and once all the males in a group leave their nests, the zone of the group 

remains unoccupied for, at most, 10 days. Afterwards the group is established again and the 

individuals will nest in the previously used territories. The groups of the reproductive colony re-

nested between 6 and 8 times during the study period, and the data of the marked individuals 

suggest that the males present fidelity to; the colony, the group, the nest and that they often nest in 

the vicinity of the same males. Also, we found that those males that nest in groups have advantages 

in their mating success, survival of their progenies and reproductive success, as well as a reduction 

in the parental investment. The ancestral state reconstruction of the MS in Pomacentridae suggest 

that the temporary territorial defence appeared early on in the evolutive history of the family. 

Keywords: territoriality, behaviour, aggregations, reproduction, pomacentridae. 
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III. INTRODUCCIÓN GENERAL 

El sistema de apareamiento (SA) de una población consiste en el conjunto de conductas 

reproductivas asociadas al éxito reproductivo de los individuos. El estudio de los SA involucra 

tradicionalmente factores como la existencia y extensión de lazos de pareja, el número y la forma 

en que se adquieren los apareamientos, la presencia y características de conductas de cuidado 

parental, los patrones de búsqueda y elección de pareja (Emlen y Oring, 1977). Mientras que el 

análisis de las discrepancias entre los patrones conductuales de apareamiento de los individuos y 

los porcentajes de paternidad de las progenies, así como la presencia de tácticas alternativas 

reproductivas se han incluido más recientemente (Shuster y Wade, 2003; Mendoza-Cuenca, 2005; 

Kokko et al., 2014). 

La diversidad intraespecífica (i.e. interpoblacional) de los sistemas de apareamiento que 

presenta una especie son determinados generalmente por factores ambientales y la intensidad de 

las presiones selectivas presentes en la población (Shuster y Wade, 2003). Entre los factores 

ambientales más relevantes, se encuentran la distribución de los recursos (e.g. alimentación, sitios 

de anidación) y las presiones de depredación, factores que pueden afectar la distribución espacio- 

temporal de las hembras y con ello el potencial ambiental para la poliginia (Emlen y Oring, 1977; 

Boness et al., 2006). Estos factores ambientales, pueden modificar los sistemas de apareamiento, 

porque determinan la adecuación y la varianza en el éxito reproductivo de los individuos en una 

población y con ello el comportamiento reproductivo de los individuos, además sus efectos pueden 

ser diferentes para machos o hembras de una misma población (Mendoza-Cuenca, 2005). 

A partir de estos antecedentes, se han hecho predicciones generales para las especies, en las 

que se asume por ejemplo que las conductas reproductivas de las hembras están determinadas 

principalmente por la disponibilidad de recursos alimenticios y la disponibilidad de áreas de 

reproducción (e.g. sitios de anidación, sitios de crianza). Mientras que, en el caso de los machos, 

las conductas reproductivas son determinadas principalmente por factores ecológicos como la 

proporción sexual operacional y la distribución espacio-temporal de las hembras receptivas 

(Boness et al; 2006, Mendoza-Cuenca y Macías-Ordóñez, 2010; Shuster y Wade, 2003; DuVal et 

al., 2018). 

La diferencia en las estrategias de hembras y machos se ha explicado por el principio de 

Bateman (más recientemente definido como el gradiente de Bateman), el cuál sugiere que el éxito 
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reproductivo de los machos se incrementa con cada apareamiento (Bateman, 1948). Sin embargo, 

este patrón no ocurre en las hembras, siendo las fuerzas de selección diferentes para machos y 

hembras al buscar mejorar las tasas de apareamiento (Jones y Ratterman, 2009). Sin embargo, 

revisiones recientes destacan que los análisis moleculares de paternidad sugieren que la poliandria 

es muy común y la variación en éxito reproductivo de los machos no es tan amplia como lo asume 

el principio de Bateman (Tang-Martínez, 2016). Aunque los sistemas de apareamiento pueden 

variar significativamente entre y dentro de las especies, los procesos involucrados suelen ser poco 

entendidos. Lo anterior está en buena medida asociado a la imposibilidad práctica, para la mayoría 

de las especies, de estudiar las interacciones conductuales entre todos los individuos reproductivos 

(i.e. machos y hembras) de una población y menos aún entre sus gametos (Kokko et al., 2014). 

Esto, aunado a que frecuentemente se desconocen los patrones de historia de vida (i.e. edad y 

tamaño a la madurez, fecundidad/inversión reproductiva, esperanza de vida/longevidad, plasticidad 

fenotípica/ normas de reacción) y su efecto potencial en la evolución de la conducta (Stearns, 1992; 

2000). Por ejemplo, la presencia de tácticas reproductivas alternativas, la elección de pareja, la 

presencia de paternidades y maternidades múltiples, son rasgos ampliamente estudiados y que se 

ha demostrado pueden determinar las conductas reproductivas de las especies (Wirtz et al., 2014; 

Guillen-Parra et al., 2020). Estos rasgos han sido analizados comparativamente entre especies con 

sistemas de apareamiento contrastante, pero que en su mayoría no son incluidas en un análisis 

integral con otros rasgos conductuales asociados a los sistemas de apareamiento (Fitzpatrick, 2020; 

Correia et al., 2021). 

La descripción de los sistemas de apareamiento se ha restringido, en la mayoría de los casos, 

a evaluar el número de parejas reproductivas que los individuos de uno o ambos sexos consiguen 

por época reproductiva o incluso por evento reproductivo (e.g. monogamia, poligamia, 

promiscuidad; Krebs y Davies, 1993). Otros descriptores comunes de los sistemas de apareamiento 

son las relaciones de parentesco entre los machos o hembras que se están reproduciendo (e.g. 

apareamiento aleatorio, apareamiento asortativo) en una población (Shuster y Wade, 2003). 

Trabajos recientes reflejan esfuerzos por entender la importancia de factores como las conductas 

reproductivas (e.g. cortejo, territorialidad), los factores ecológicos y la proporción sexual 

operacional para determinar el éxito reproductivo y la adecuación de los individuos, en la 

conformación del sistema de apareamiento presente en una población (Howard, 1979). En ese 

sentido algunos autores han criticado estas aproximaciones al estudio de los sistemas de 
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apareamiento por considerarlas demasiado simplistas (Shuster y Wade, 2003). 

Para comprender la evolución de los sistemas de apareamiento es indispensable entender las 

presiones de selección que están actuando en hembras y machos que contribuyen a la evolución de 

las adaptaciones conductuales que observamos en las poblaciones. Por ejemplo, las diferencias 

intersexuales en rasgos como las conductas de búsqueda de apareamientos (i.e. sexo que busca los 

apareamientos y por qué), la elección de pareja e inversión parental son rasgos que pueden 

determinar el sistema de apareamiento en las poblaciones, así como la intensidad de las presiones 

de selección sexual (Kokko et al., 2014). Por ejemplo, si en una población los machos realizan una 

mayor inversión parental, podría esperarse que sean las hembras quienes busquen parejas e incluso 

que ocurra reversión de roles. De manera que los sistemas de apareamiento pueden considerarse 

tanto como causa y consecuencia de la evolución de las adaptaciones resultado de la selección 

sexual, tal como lo proponen Kokko et al. (2014). 

 

 

Sistemas de apareamiento en grupos reproductivos 

Los SA que involucran la agregación de machos realizando despliegues de cortejo para atraer 

hembras son comunes en la naturaleza (Krebs y Davies, 1993). Quizá el ejemplo mejor estudiado 

lo representa el sistema de apareamiento tipo lek, caracterizado por la formación de agregaciones 

de machos durante la época reproductiva, donde cortejan juntos y son visitados por las hembras 

con el único propósito de aparearse (Höglund y Alatalo, 1995). Dentro de los leks existen arenas 

reproductivas donde las hembras pueden elegir al o a los machos para aparearse, pero no son 

hábitats típicamente utilizados por la especie para otras actividades (e.g. forrajeo, descanso, 

cuidado de la progenie) y carecen de recursos para ambos sexos (Höglund y Alatalo, 1995). 

Al interior de los leks, la variación en el éxito de apareamiento de los machos suele ser 

elevada, en donde con frecuencia los machos que ocupan los territorios centrales pueden ser los de 

mayor tamaño o son los más atractivos y tienen acceso a la mayoría de las copulas, mientras los 

machos periféricos logran pocos o ningún apareamiento (Beehler, 1983; Wiley, 1991). A pesar de 

que en varias de las especies que forman leks solo una fracción de los machos consiguen 

apareamientos, y la moda de las frecuencias de apareamiento es generalmente cercana a 1, los 

sistemas de apareamiento lek rara vez son descritos como monógamos como se hace con otros SA 

(Kokko et al., 2014). 

En peces, el sistema de apareamiento lek ha sido descrito tanto en especies dulceacuícolas 
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como marinas (McKaye, 1983; McKaye, Louda y Stauffer, 1990; Jan, 1991; Kellogg et al., 1995; 

Genner et al., 2005). Sin embargo, en la mayoría de las especies marinas con este sistema de 

apareamiento, los machos defienden territorios individuales en los que reciben puestas de huevos 

por parte de las hembras, quedando exclusivamente a cargo del cuidado parental de sus progenies. 

El cuidado parental representa una contribución adicional de los machos (adicional a sus gametos) 

y entra en conflicto con la definición de lek, la cual considera que los machos no deben ofrecer 

ningún recurso a las hembras más que sus gametos, y que las hembras solo van a conseguir 

apareamientos (Höglund y Alatalo, 1995). Es por ello que diversos autores han optado por 

denominarlos “grupos” “grupos reproductivos”, sistemas de apareamiento “lek-like” (Thresher, 

1984; Frédérich y Parmentier, 2016, Hodge et al., 2020; Donaldson, 2022), “colonias 

reproductivas” (Tyler, 1995) o “agregaciones de desove” (Gladstone, 2007; Donaldson, 2022). En 

estudios de SA lek-like es poco común que se evalúen los patrones que determinan cómo se forman 

y estructuran los grupos reproductivos, así como tampoco los beneficios en términos de adecuación 

que confieren para los machos (Tyler, 1995; Young et al., 2005). 

Dentro de las posibles ventajas que se han propuesto para explicar la evolución de estos SA 

lek-like, se encuentran los beneficios indirectos asociados a la agregación y cercanía entre 

individuos (Dominey, 1981; Gross y MacMillan, 1981; Tyler, 1995). Se ha sugerido que las 

hembras prefieren buscar pareja en grupos más numerosos (Tyler, 1995), por lo que los machos se 

agregan para incrementar la atracción de hembras y con ello la posibilidad de obtener más 

apareamientos (Gross y MacMillan, 1981; Côte y Gross, 1993; Tyler, 1995). Se ha propuesto que 

los machos con nidos centrales del grupo son preferidos por las hembras, con respecto a los machos 

periféricos, que en ese contexto podrían actuar como un filtro ante la intrusión de depredadores, 

reduciendo la depredación de huevos de los nidos de territorios centrales y posiblemente de los 

machos y hembras que copulan en esas zonas (Tyler, 1992; Tyler, 1995). 

Se ha sugerido que las agrupaciones reproductivas hacen más eficiente la evaluación de los 

rasgos fenotípicos que determinan la adecuación y éxito reproductivo de los machos por parte de 

las hembras (Tyler, 1995). Entre los rasgos evaluados destacan la condición corporal del individuo 

y el tamaño, ya que el tamaño corporal representa una reserva de energía que les permite a los 

machos abandonar con menor frecuencia el nido para alimentarse durante el periodo de anidación, 

lo que podría incrementar la calidad de su cuidado parental, la sobrevivencia de su progenie, lo 

cual representaría una ventaja en adecuación para las hembras (Coté y Hunte, 1989). Otro rasgo 
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importante en algunas especies es la coloración de los machos, la cual es utilizada por las hembras 

como estimador de su jerarquía, agresividad y calidad de cortejo (Seehausen y Alphen, 1998), y 

con ello de su capacidad de defensa de la progenie y la calidad del territorio (Dijkstra et al., 2008; 

Maan et al., 2004; Genner et al., 2008). 

Dentro de los costos asociados al SA lek-like o colonias reproductivas se encuentra el ser 

más visible conforme aumenta el tamaño del grupo y con ello una mayor probabilidad de atraer 

depredadores tanto de los machos como de sus progenies (Tyler, 1995). Además, la cercanía entre 

los machos incrementa la probabilidad de transmisión de parásitos, la competencia intrasexual y 

en especies de fecundación externa, una mayor interferencia reproductiva durante los desoves y 

una mayor probabilidad de oportunidades de robo de paternidad en los nidos (parasitismo 

reproductivo), a través de la aparición de tácticas alternativas de apareamiento en los machos 

(Alexander; 1974; Brown y Brown, 1986; Tyler, 1995; Guillen-Parra et al., 2020). En ese contexto, 

dado los costos y beneficios asociados al SA lek-like, se esperaría observar una optimización de 

las distancias entre los territorios de los machos al interior de cada grupo (Krause y Ruxton, 2002). 

 

 

Sistemas de apareamiento en la familia Pomacentridae 

La familia Pomacentridae, cuyos miembros son llamados coloquialmente peces damiselas, 

es una de las familias de peces marinos más diversa, contando con más de 420 especies agrupadas 

en 29 géneros y 5 subfamilias. Se distribuyen en mares tropicales y templados, en arrecifes 

coralinos o rocosos (Cooper et al., 2009; Frédérich y Parmentier, 2016). Han sido un modelo de 

estudio para entender los sistemas de apareamiento desde hace más de 50 años (Myrberg, 1967; 

Cummings, 1968; Lorenz, 1968; Rasa, 1969), contando con una gran diversidad de morfologías y 

conductas reproductivas, incluyendo especies monógamas, polígamas e incluso algunas especies 

que presentan reversión sexual. Gran parte de lo que se sabe de la ecología de peces arrecifales está 

basado en los pomacéntridos (Frédérich y Parmentier, 2016). En esta familia se han estudiado los 

sistemas de apareamiento evaluando su relación con factores (Mobley y Jones, 2009; Piñeros et al., 

2015), los fenotipos de los individuos en la población (Itzkowitz y Haley, 1999), características del 

nido y de sus huevos (Ben-Tzvi et al., 2009) así como las relaciones de parentesco (Mascolino et 

al., 2016), análisis paternidades y maternidades múltiples (Mobley y Jones, 2007; Guillen-Parra et 

al., 2020). Al inicio de cada periodo reproductivo los machos de todas las damiselas eligen un 

espacio en el sustrato, el cual puede ser muy variable entre especies de la familia (Frédrérich y 
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Parmentier, 2016). Puede ser un lecho de algas, como en Chromis atripectoralis (Sale, 1971), una 

superficie lisa en el sustrato rocoso o arenoso, debajo de rocas o en salientes (la mayoría de las 

especies de los géneros Abudefduf y Chromis), dentro de cuevas, un coral, pedazos de corales 

muertos, gorgonias (Amblyglyphidodon spp.), rocas o pedazos de conchas vacías que coloca debajo 

de una anémona en el caso de los peces payaso (géneros Amphiprion y Premnas), dentro de almejas 

gigantes (género Chrysiptera) o pilotes de muelles (Abudefduf spp.) (Thresher, 1984; Frédrérich y 

Parmentier, 2016). Los territorios elegidos son preparados (i.e. limpiados) y defendidos por los 

machos, los que desde ahí realizan despliegues de cortejo que pueden incluir nados exagerados con 

inmersiones ascendentes y descendentes para buscar atraer a las hembras hacia su nido (Sale, 1971). 

Las conductas de defensa ante otros machos pueden incluir un despliegue de las aletas, 

“vibraciones” del cuerpo, vocalizaciones (Karino y Nakazono, 1993), en algunas especies cambios 

de color temporales o permanentes (Thresher y Moyer, 1983; Allen, 1991) y en algunas especies 

señales en la coloración del cuerpo en longitudes de onda ultravioleta (Siebeck y Marshall, 2001; 

Siebeck, 2004; Figueira y Lyman, 2007). 

Las hembras son iteróparas, es decir presentan múltiples ciclos reproductivos a lo largo de su 

vida (Moyer, 1975; Doherty, 1983). Durante la oviposición la hembra adhiere sus huevos al 

sustrato (e.i. huevos demersales) dentro del territorio del macho, el cuál después de fecundarlos 

queda al cuidado de los huevos protegiéndolos agresivamente contra coespecíficos y otros 

depredadores, evitando la posible fecundación por otros machos que parasitan el esfuerzo 

reproductivo de los machos custodios (tramposos o sneakers en inglés). El cuidado parental, 

también incluye constantes conductas de limpieza y propulsión de agua hacía los huevos mediante 

abanicados de las aletas pectorales o expulsando agua por la boca (Pérez-Hernández, 2018) con el 

propósito de proveerles de oxígeno hasta su eclosión, conducta descrita como aireación o 

ventilación (Frédérich y Parmentier, 2016; Bessa y Sabino, 2012). 

Una hembra puede tener múltiples eventos de oviposición en una temporada reproductiva (Bessa 

y Sabino, 2012) y ovipositar una o varias veces en el mismo nido como en Stegastes nigricans 

(Karino y Kuwamura, 1997). El número y tamaño de las puestas de huevos que los machos reciben 

varía dependiendo de la especie. En algunos peces payaso (e.g. Amphiprion polymnus y A. 

melanopus) se han reportado tan sólo 200 a 400 huevos en el nido (Ross, 1978). Mientras que en 

otras especies como Stegastes acapulcoensis se han reportado hasta 91,858 huevos en el nido 

(Urbiola-Rangel, 2012) o en el caso de Abudefduf troschelii hasta 250,000 huevos (Foster, 1987). 
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Aunque los sistemas reproductivos varían entre las especies de damiselas todas presentan huevos 

bentónicos y cuidado a cargo del macho (Allen, 1991; Frédérich y Parmentier, 2016). El tiempo de 

desarrollo embrionario en los pomacéntridos es entre 3 y 7 días (Frédérich y Parmentier, 2016). 

Posteriormente emergen las larvas pelágicas que permanecen en aguas abiertas durante 7 a 48 días, 

dependiendo de la especie (Leis y Carson-Ewart, 2000; Green y Fisher 2004). La duración de la 

larva pelágica es muy similar entre especies del mismo género y también entre las especies que se 

distribuyen en una misma área geográfica. Es interesante que este patrón no es común en otras 

familias de peces marinos (Victor, 1986; Wellington y Victor, 1989). La dispersión de las larvas 

de damiselas puede ser de menos de 30 metros a más de 35 kilómetros de distancia (Paris y Cowen, 

2004; Planes et al., 2009). En Stegastes spp. existen datos que sugieren que la dispersión puede ser 

de más de 400 km (Ospina-Guerrero et al., 2008; Urbiola- Rangel y Chassin-Noria, 2013). 

Recientemente, se ha descubierto la presencia de auto reclutamiento en Amphiprion polymnus 

cuando las larvas al pasar a la etapa de juvenil regresan a establecerse a menos de 100 metros del 

sitio en el cual eclosionan (Jones et al., 2005). 

El ciclo de vida de los pomacéntridos se divide en 3 fases, huevos bentónicos, larva pelágica, 

así como peces juveniles y adultos asociados a un ambiente arrecifal. Este patrón se observa en 

todas las damiselas con excepción de cuatro especies que tienen larvas bentónicas que son 

Alcanthochromis polyacanthus, Altrichthys azurelineatus, A. curatus y A. alelia (Allen 1999; 

Bernardi, 2011; Bernardi et al., 2017). En estas especies, las larvas al eclosionar son cuidadas cerca 

del nido por el macho y la hembra, ambos padres ahuyentan a posibles depredadores mediante 

conductas agresivas, hasta que las larvas pasan a la etapa juvenil y entonces los padres alejan a la 

progenie del nido (Robertson, 1973; Allen, 1999). 

 

Agregaciones y sistemas de apareamiento en pomacéntridos 

Posterior a la fase de larva pelágica algunas especies de damiselas pasan gran parte de su vida en 

la columna de agua con coespecíficos formando escuelas (i.e. menos de 50 individuos agrupados) 

o cardúmenes (i.e. más de 50 individuos agrupados), que se alimentan de plancton. En algunos 

géneros como Abudefduf y Chromis, y algunas especies de Chrysiptera (e.g. Chrysiptera cyanea), 

los individuos migran de las zonas de alimentación a las zonas de reproducción (Gladstone, 2007), 

en la que los machos establecen y defienden territorios de manera simultánea en el sustrato en los 
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periodos reproductivos (Frédérich y Parmentier, 2016). Estos han sido llamados individuos 

gregarios, territoriales o agregaciones de desove (Thresher, 1984; Frédérich y Parmentier, 2016). 

En esas agregaciones no se establecen jerarquías y al finalizar la época reproductiva se abandonan 

los territorios. Como estás áreas solo se defienden por ser áreas de anidación y no presentan otros 

recursos, muestran una similitud con los sistemas de apareamiento lek descritos en otras especies. 

Durante el periodo que permanecen en esas agregaciones, los individuos sufren una reducción en 

sus tasas de alimentación que pueden ir desde 24 hasta 85% (Robertson, 1990; Gladstone, 2007), 

ya que no se alimentan mientras están defendiendo un territorio, solo nadan ocasionalmente hacia 

la columna de agua para alimentarse del plancton. Un gran número de especies de pomacéntridos 

posterior a la fase larvaria pelágica se establecen en el fondo, pasando su vida adulta como 

organismos bentónicos, donde machos como hembras defienden un área (i.e. territorio) de manera 

permanente. Los machos usan esta área para refugiarse, alimentarse y como sitio de anidación, 

mientras que las hembras solo lo usan como refugio y sitios de alimentación (Hata y Kato, 2002; 

Ceccalli et al., 2007; Hattori y Shibuno, 2013). 

En este sistema de apareamiento los territorios pueden estar cerca unos de otros (i.e. con 

vecinos a menos de 1 m de distancia) formando agregaciones de coespecíficos con territorios 

contiguos sin que se consideren grupos sociales, ya que no se ha identificado que exista una 

jerarquía entre los propietarios de los territorios (e.g. Stegastes spp., Frédérich y Parmentier, 2016). 

Estas agregaciones han recibido el nombre de agregados, grupos o colonias y los organismos que 

los conforman han sido nombrados como “organismos solitarios agregados” (Frédérich y 

Parmentier, 2016). Las damiselas con este tipo de agregaciones son las pertenecientes al género 

Microspathodon (Pressley, 1980) y Stegastes (Karino y Nakazono, 1993). Aunque muchas otras 

especies de damiselas no forman agregaciones como en el caso de la especie Dischistodus 

prosopotaenio (Bay et al., 2001), y se les denomina como organismos solitarios individuales 

“solitary singles” (Frédérich y Parmentier, 2016). Adicionalmente otras damiselas, como las del 

género Dascyllus, viven en pequeños grupos sociales, compartiendo un mismo refugio y donde si 

se presenta jerarquía de dominancia determinada por el tamaño los individuos (Frédérich y 

Parmentier, 2016). 

Tanto en el caso de las especies con territorialidad permanente como aquellas que solo 

realizan territorialidad durante la temporada reproductiva, los machos territoriales cortejan a las 

hembras que pasan por su territorio y cada hembra puede ovipositar en territorios de varios machos 
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(Frédérich y Parmentier, 2016). Podría catalogarse como un sistema promiscuo sin embargo este 

supondría apareamientos azarosos sin elección de pareja. Ya que en damiselas se ha observado 

elección de pareja, tanto de hembras como de machos (Schmale, 1981; Knapp y Warner, 1991), 

algunos autores proponen un cambio en la clasificación del sistema de apareamiento de 

promiscuidad a poliginandria (Frédérich y Parmentier, 2016). 

De acuerdo a la clasificación propuesta por Threscher (1984), basado en observaciones 

conductuales, la familia Pomacentridae presentan cuatro sistemas de apareamiento: a) monogamia, 

b) harem poligínico, c) poliginia “lek-like” con agregaciones de desove o colonias reproductivas y 

d) poliginándrico. Estos SA se han relacionado con el tipo de agregación espacial que presentan 

los territorios de los individuos y se ha sugerido que pueden definirse por el tipo de interacciones 

que realizan los individuos que presentan territorios reproductivos en una población (i.e. solitarios, 

gregarios o sociales; Lowe-McConnell, 1987; Frédérich y Parmentier, 2016). 

 

 a) Sistema de apareamiento monógamo 

 

La monogamia hace referencia al apareamiento exclusivo entre un macho receptivo con una sola 

hembra receptiva por un periodo reproductivo. En pomacéntridos, sin embargo, existe una 

inherente complejidad e incluso imposibilidad para determinar a través de observaciones 

conductuales que todos los huevos producidos por una hembra de damisela fueron fecundados por 

espermatozoides de un solo macho. Por lo que es común utilizar marcadores moleculares para 

cuantificar la paternidad de las progenies e inferir indirectamente el SA de la población de estudio 

lo que se ha denominado como “sistema de apareamiento genético” (SAG, Avise et al., 2002). Esto 

para contrastarlo con el estudio del sistema de apareamiento conductual (SAC) (sensu Hugues, 

1998), en el cual se ha utilizado a la duración de la pareja reproductiva, como un estimador de 

monogamia. 

En la mayoría de las especies de peces marinos y en los pomacéntridos en particular, la 

monogamia ha sido inferida por repetidas observaciones conductuales de individuos en la misma 

población y área de anidación. En estas condiciones lo que se observa es una coalición social que 

no implica la cópula exclusiva, siendo raramente confirmada por análisis con marcadores 

moleculares (Whiteman y Coté, 2004). La monogamia puede ser 1) monogamia facultativa, cuando 

la limitación de recursos obliga a los machos a aparearse con una sola hembra y cuando los recursos 

son abundantes da lugar a un SAC poligínico y 2) monogamia obligada, cuando no es determinada 
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por la disponibilidad de recursos (Kleiman, 1977). 

Los peces payaso pertenecientes al género Amphiprion (con 29 especies) y Premnas (con 

sólo una especie Premnas biaculeatus) forman parejas reproductivas permanentes con un alto nivel 

de fidelidad, siendo un ejemplo claro de SAC monógamo en peces arrecifales (Thresher, 1984). Se 

asume que todo el género presenta monogamia ya que los registros con los que se cuentan lo 

corroboran (Whiteman y Coté, 2004). Estas especies viven en pequeños grupos con solo una 

hembra y un macho reproductivamente activos y un grupo de machos subordinados, 

frecuentemente compuesto de 2 a 8 individuos (Frédrérich y Parmentier, 2016), en ausencia de la 

hembra el macho reproductivo cambiará de sexo a hembra y el macho que siga en jerarquía pasará 

a ser el macho reproductivo. Pero no solo las especies que cambian de sexo son monógamas, 

también las damiselas con larvas bentónicas son monógamas conductuales (i.e. Achanthochromis 

polyacanthus, Achanthochromi azurelineatus, Achanthochromi curatus y Achanthochromi alelia), 

cuyo tipo de agregación es gregario (Robertson, 1973; Allen, 1975). Las damiselas Dascyllus 

marginatus y D. aruanus viven en pequeños grupos sociales y pueden presentar monogamia 

facultativa cuando el tamaño de su refugio es pequeño, sin embargo, es más frecuente que formen 

un harem poligínico (Fricke y Fricke, 1977). Se ha encontrado una relación entre los factores 

ambientales y la monogamia, presentándose prácticamente solo en los peces con distribución 

tropical y subtropical, y solo se ha descrito en una especie de mares templados (Typhlogobius 

californiensis; MacGintie, 1939; Whiteman y Coté, 2004). 

 

b) Sistema de apareamiento de harem poligínico 

 

En este sistema de apareamiento un grupo de individuos conformado por uno o dos machos y varias 

hembras se mantienen permanentemente en un microhábitat. Si uno de los machos muere, sirve 

como un estímulo para que una hembra cambie de sexo tomando el lugar del macho. Los individuos 

dominantes monopolizan las cópulas formando un harem poligínico. Las especies del género 

Dascyllus, D. aruanus, D. marginatus, D. reticula, D. albisella, y D. melanurus, presentan este 

tipo de SA, así como Pomacentrus amboinensis (Fishelson, 1998). Bajo ciertas condiciones 

ecológicas, como un refugio pequeño, un coral pequeño, o un incremento en el número de machos 

receptivos territoriales, los individuos que presentan este tipo de SA pueden cambiar su estrategia 

y presentar un SA de monogamia facultativa en que se forman parejas reproductivas (Fricke y 
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Fricke, 1977; Fréderich y Parmentier, 2016). 

 

 

c) Sistema de apareamiento “lek-like” o de colonias reproductivas 

 

El SA“lek-like” se ha nombrado así por la semejanza con los leks. Este SA consta de agregaciones 

de machos que se encuentran lejos de los sitios de forrajeo exclusivamente en temporada 

reproductiva, donde los machos realizan despliegues de cortejo para atraer hembras. Los machos 

se establecen áreas que carecen de recursos y son visitados por las hembras con el único propósito 

de aparearse (Höglund y Alatalo, 1995). Sin embargo, a diferencia de los leks, los territorios de los 

machos en peces son visitados por las hembras no con el único propósito de aparearse, ya que 

después de ovipositar huevos y copular, los machos realizan el cuidado parental hasta la eclosión 

de las larvas (Bradbury y Gibson, 1983; Thresher, 1984). 

Las especies de peces que presentan este SA presentan las siguientes características: 

1) movimiento del individuo al sitio de desove, 2) fidelidad al sitio durante la época reproductiva, 

3) cuidado parental a cargo del macho, 4) variación en el éxito reproductivo de los machos, 5) las 

actividades de cortejo y apareamiento ocurren durante el día (Gladstone, 2007). En este SA cada 

uno de los sexos se aparea con dos o más individuos del sexo opuesto (Ochi, 1985; Frédrérich y 

Parmentier, 2016). 

Algunos autores sugieren que estas agrupaciones aportan diversas ventajas, entre las que se 

incluye la disminución de la depredación de huevos (Gross y MacMillan, 1981; Karino y 

Nakazono, 1993; Tyler, 1995) el incremento en el éxito de apareamiento de machos y hembras 

(Karino y Nakazono, 1993). Aunque este sistema de apareamiento no siempre es identificado como 

tal, se presenta en varias especies de peces, como por ejemplo especies del género Chromis como 

Chromis viridis y en Abudefduf abdominalis y A. troschelii (Tyler y Stanton, 1995). El tipo de 

agrupación en este SA lek-like se ha definido también como colonias, aunque algunos autores 

mencionan que estas agregaciones no tienen una marcada función y no se constituyen como una 

unidad social, por lo cual el uso de este término podría ser incorrecto (Frédérich y Parmentier, 

2016). 
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d) Sistema de apareamiento poliginándrico 

 

En este SA los individuos de ambos sexos establecen territorios en solitario, es decir defienden un 

área agresivamente ante los coespecíficos y heteroespecíficos de ambos sexos que se encuentran a 

su alrededor (Frédérich y Parmentier, 2016). Los territorios sirven para refugiarse y alimentarse, y 

en el caso de los machos también como sitio de anidación y cuidado de sus progenies (Hata y Kato, 

2002; Hattori y Shibuno, 2013). En estos territorios en solitario, las hembras y machos pueden estar 

contiguos formando “vecindarios” con individuos de otras especies del mismo o diferente género 

de la familia Pomacentridae (Solís- Mendoza, 2012), sin que se consideren grupos sociales, ya que 

no existe una jerarquía entre los propietarios de los territorios (e.g. Stegastes spp.). También pueden 

no formar agregaciones y estar muy separados como en el caso de Dischistodus prosopotaenia 

(Meekan et al., 1995). 

En estos vecindarios, durante el periodo reproductivo los machos territoriales cortejan a las 

hembras que pasan por su territorio (Mendoza-Cuenca obs. pers), mientras las hembras visitan y 

en ocasiones ovipositan en territorios de varios machos (Karino y Nakazono, 1993). Esto se ha 

interpretado y catalogado como un sistema promiscuo (Karino y Nakazono, 1993), sin embargo, 

este supondría apareamientos azarosos sin elección de pareja, y en Stegastes partitus se ha 

observado elección de pareja, tanto de hembras como de machos (Schmale, 1981; Knapp y Warner, 

1991), por lo que se ha sugerido que el SA de apareamientos en estas especies es poliginandria y 

no promiscuidad (Frédérich y Parmentier, 2016) 

 

Sistema de apareamiento del género Abudefduf 

Los peces del género Abudefduf, llamados coloquialmente sargentos, chopas, muleginos o payasos, 

son peces que pertenecen a la familia Pomacentridae. Este género, que cuenta con 22 especies, se 

asocia a arrecifes someros y presentan múltiples periodos reproductivos a lo largo del año 

(Fishelson, 1970; Foster, 1987). El sistema de apareamiento es lek-like o poliginia de defensa de 

recursos y cuidado paterno exclusivo, los machos establecen y defienden un territorio, preparan el 

área del nido, cortejan hembras y reciben puestas de huevos de una o varias hembras (Lobel et al., 

2019; Guillen- Parra et al., 2020). Una vez ovipositados, los huevos quedan a resguardo completo 

del macho hasta la eclosión de las larvas (Fishelson, 1970; Foster 1987). Este sistema de 

apareamiento es el que Threscher (1984) y otros autores han llamado lek-like (Frédérich y 
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Parmentier, 2016). 

El cuidado paterno puede durar de 3 a 11 días y requiere gran inversión parental por parte 

de los machos, ya que disminuyen las actividades de forrajeo y permanecen en el territorio 

defendiendo a los huevos contra posibles depredadores, limpiándolos y oxigenándolos mediante 

propulsiones de agua usando las aletas o la boca (Fishelson, 1970; Foster 1987; Foster, 1989; Pérez-

Hernández, 2018). Respecto a la fidelidad de los machos a los sitios de anidación, la información 

es escasa, pero se ha sugerido que los machos pueden mantenerse en la misma colonia reproductiva 

durante 2-5 años (Tyler, 1992). 

Las especies de peces de este género presentan diversas conductas reproductivas que 

incluyen la defensa de territorios y anidación en solitario (Foster, 1989; Tyler, 1992; Tyler y 

Stanton, 1995), así como SA lek-like en este sistema varía el número de individuos que conforman 

el grupo y la distancia a la cual se encuentran del macho más próximo (Foster, 1989; Tyler, 1995). 

Como parte de las conductas reproductivas del género se han descrito conductas alternativas 

empleadas por los machos para maximizar su adecuación. Específicamente, se ha documentado la 

presencia de machos que intentan robar fertilizaciones de otros machos realizando Tácticas 

Reproductivas Alternativas (Oliveira et al., 2008), incluyen principalmente machos parásitos que 

se escabullen al territorio del macho durante la oviposición para fecundar algunos de los óvulos 

recién depositados y robar la paternidad de los machos custodios (Tyler, 1992; Guillen-Parra et al., 

2020). 

 

Sistema de estudio 

El sargento mayor (Abudefduf troschelii) se distribuye en el Pacífico Oriental desde el Sur de 

California,al Golfo de California en Baja California, México, hasta las costas de Perú, a 

profundidades de 1 a 12 metros. Alcanzan una longitud total de hasta 23 centímetros y su coloración 

es blanco-plateado con matices amarillos, cinco franjas negras transversales sobre su cuerpo y un 

punto negro en la base de la aleta pectoral (Allen, 1991). Es de hábitos diurnos y se alimenta de 

plancton, invertebrados bentónicos, algas y se ha observado a juveniles limpiando a otros peces 

(Foster, 1987; Aguilar-Medrano et al., 2011). 

Se ha reportado que A. troschelii presenta un sistema de apareamiento poligínico en colonias 
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reproductivas, con territorialidad reproductiva de defensa de recursos y cuidado paterno de la 

progenie. Su periodo reproductivo parece estar asociado a los periodos de luna nueva y luna llena, 

fluctuando de 4 a 9 días dependiendo de los cambios estacionales. Los meses con mayor actividad 

reproductiva son de marzo a noviembre (Foster, 1987; Hernández-Olalde, 2008; Pérez-Hernández, 

2018). Los machos realizan viajes de exploración para establecer territorios en donde limpian el 

sustrato, cortejan y reciben oviposiciones por un periodo de 1 a 4 días, realizando cuidado parental 

hasta la eclosión, la cual ocurre 2 o 3 días después (Foster, 1987). 

El objetivo principal de esta tesis fue estudiar el sistema de apareamiento de Abudefduf 

troschelii, evaluando por una parte los costos en inversión parental y los beneficios reproductivos 

que las colonias reproductivas tienen para los machos. Por otra parte, determinar cómo se 

estructuran las colonias reproductivas de los machos, la duración y frecuencia de los eventos 

reproductivos de los machos en una temporada reproductiva, así como su fidelidad a los sitios de 

anidación y el papel de los factores ecológicos. 

La tesis se dividió en 2 capítulos. En el Capítulo I evalúo el sistema de apareamiento de A. 

troschelii caracterizando los grupos reproductivos de machos en una colonia reproductiva, 

describiendo desde la elección y preparación de un nido, los sustratos elegidos para anidar, el 

tiempo de anidación, la fidelidad a los sitios de anidación y la frecuencia de los eventos 

reproductivos que realizan los machos. Aprovechando un extenso esfuerzo de marcaje de 

individuos se hizo énfasis en las interacciones con vecinos y en la actividad de los machos en varios 

eventos reproductivos consecutivos, además se realizó un análisis filogenético comparativo, para 

tratar de entender los principales factores involucrados en la evolución de los sistemas de 

apareamiento en las especies de la familia Pomacentridae poniendo énfasis en el SA que presenta 

el género Abudefduf, con la territorialidad estacional y la poliginia de defensa de recursos. En el 

capítulo II se evaluaron los costos en términos de inversión parental y los beneficios reproductivos 

(i.e. número de huevos recibidos, éxito de eclosión y éxito reproductivo), que el SA de colonias 

reproductivos representa para los machos de Abudefduf troschelii, en un esfuerzo por entender su 

evolución.
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IV. HIPÓTESIS 

 
La selección natural y sexual determinan la evolución de los sistemas de apareamiento optimizando 

el éxito reproductivo de los individuos en la población. La presencia del SA de colonias 

reproductivas con conformación de grupos de anidación de machos en A. troschelii debería reducir 

los costos de la inversión en cuidado parental de los machos y maximizar su éxito de apareamiento 

y su éxito reproductivo.
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V. OBJETIVOS 

 

 
Objetivo general 

Describir el sistema de apareamiento de Abudefduf troschelii, evaluando sus ventajas en términos 

de adecuación y analizando los factores ecológicos que favorecen la formación de grupos 

reproductivos. 

 

 

 

Objetivos específicos 

 
1. Describir los patrones conductuales de establecimiento, conformación y mantenimiento de 

los grupos reproductivos y su relación con la distribución/disponibilidad de sustrato de anidación y 

las fases lunares. 

 

2. Determinar los patrones de frecuencia y fidelidad de los machos a los grupos y sitios de 

anidación. 

 

3. Evaluar las ventajas de formar grupos reproductivos en términos de adecuación e inversión 

parental.
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VI. RESULTADOS 

CAPÍTULO I 

Evaluación del sistema de apareamiento de Abudefduf troschelii: 

conformación, establecimiento, fidelidad y evolución de grupos 

reproductivos en una colonia reproductiva 

Preparado como contribución corta para Journal of Ethology. 

 

RESUMEN 

Los peces de la familia Pomacentridae presentan la mayor diversidad de sistemas de 

apareamiento (SA) entre las especies marinas. Estos incluyen desde la anidación en solitario 

hasta la conformación de grupos lek-like y colonias reproductivas. Las colonias reproductivas 

se integran por grupos de 3 o más machos que ubican contiguos sus territorios de anidación. 

Los territorios son áreas que los machos limpian y defienden, pero el único recurso que 

contienen es el sustrato para la oviposición de las hembras. El estudio de los SA de grupos 

reproductivos ha incluido los costos y beneficios asociados y la importancia de factores tanto 

ecológicos como sociales, pero se tiene poca información de los patrones que regulan la 

conformación de los grupos de machos al interior de las colonias. El presente estudio involucró 

técnicas de marcaje y observaciones conductuales continuas durante 60 días del periodo 

reproductivo de una colonia reproductiva de Abudefduf troschelii ubicada un arrecife rocoso 

en bahía de La Paz, Baja California Sur. Se evaluó la fidelidad de los machos a los territorios 

de anidación, la frecuencia de re-anidación en la temporada reproductiva y la repetibilidad de 

los grupos de machos. Los resultados con el marcaje de 50 grupos, 322 nidos y 105 individuos, 

mostraron que la colonia reproductiva presenta anidación continua durante todo el periodo 

reproductivo con un promedio de 13 grupos anidando simultáneamente. Los grupos los inicia 

un solo macho y posteriormente se agregan nuevos nidos. Los machos en los grupos anidan 

por un periodo de 4 a 8 días y una vez que eclosionan las larvas, abandonan el área (± 10 días) 

y los machos vuelven a utilizar de nuevo los territorios que habían sido ocupados previamente. 

La frecuencia de anidación de los grupos reproductivos fue de 6 a 8 ocasiones durante el 

periodo de estudio. 

Palabras clave: territorialidad, Pomacentridae, sargento, agrupaciones.
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INTRODUCCIÓN 

Los peces de la familia Pomacentridae han sido interesantes modelos de investigación de 

sistemas reproductivos desde hace más de 50 años (Myrberg, 1967; Cummings, 1968; Lorenz, 

1968; Rasa, 1969). La familia está compuesta por 29 géneros y 422 especies y la mayoría de las 

especies habitan arrecifes coralinos en los océanos tropicales, presentan una gran diversidad de 

morfologías y sistemas de apareamiento que incluyen desde especies monógamas, polígamas e 

incluso algunas especies presentan reversión sexual (Tang et al., 2021). 

Los pomacéntridos exhiben una amplia variación en diferentes aspectos físicos (e.g. tamaño, 

dimorfismo sexual, coloración reproductiva y no-reproductiva), conducta territorial (e.g. 

reproductiva o permanente), cuidado parental (e.g. biparental, uniparental, cuidado de grupo), 

presencia de tácticas alternativas de apareamiento, frecuencia reproductiva (e.g. monogamia, 

poliginia, poligamia) y en general de sistemas de apareamiento. Está diversidad podría implicar 

múltiples eventos cladogénicos y requerir una comparación interespecífica para identificar los 

potenciales factores involucrados en el proceso de especiación de este grupo de peces (Danley y 

Kocher, 2001). 

Abudefduf troschelii es un pez arrecifal que pertenece a esta familia, presenta un sistema de 

apareamiento poligínico con formación de colonias reproductivas. Durante el periodo reproductivo, 

que puede extenderse de primavera a verano, los machos de A. troschelii forman grupos 

reproductivos (i.e. 3 o más machos con sincronía de anidación y a menos de 1 metro de distancia 

del macho más cercano) en los que compiten con los otros machos del grupo por el acceso a las 

cópulas (Solís-Mendoza et al., 2023). Sin embargo, también pueden establecer territorios en 

solitario (Foster; 1987; Guillen-Parra et al., 2020). Esta estrategia de formación de grupos 

reproductivos de machos no es exclusiva de esta especie y han sido observados al menos en otra 

especie del género (Tyler, 1995). 

El establecimiento de las colonias reproductivas por lo general sigue un patrón temporal lunar 

o semilunar y se realiza lejos de las zonas de alimentación. Dentro de estos grupos reproductivos, 

los machos eligen un sitio de anidación (i.e. territorio) que limpian y en el que cortejan a través de 

nados rápidos en la columna de agua hacia el grupo de hembras, y regresan al nido realizando nados 

exagerados que asemejan despliegues de cuidado parental, aun cuando no tengan huevos (Foster, 

1987; Pérez-Hernández, 2018). Si la hembra elige a un macho, se dirige al nido en donde, apretando 
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su papila genital contra el sustrato, oviposita huevos elípticos que quedan unidos al sustrato 

mediante filamentos adhesivos. La oviposición puede durar más de una hora y la hembra puede 

depositar más de 20,000 huevos en un solo evento de puesta y en una misma temporada 

reproductiva la misma hembra puede ovipositar una o varias veces en el mismo nido o en nidos de 

diferentes machos (Ayala-Aguilar, 2012). 

Las puestas de huevos en A. troschelii, quedan a cargo del macho que invierte en conductas 

de cuidado parental (i.e. defensa, limpieza y oxigenación) hasta la eclosión de la progenie (Pérez- 

Hernández, 2018). Para la limpieza y oxigenación de los huevos, el macho propulsa agua moviendo 

las aletas anales, pectorales y caudales, o bien expulsando agua por la boca (Pérez-Hernández, 

2018). También defienden a la progenie de la depredación, realizando despliegues agonísticos 

contra co-específicos y especies depredadoras de huevos (Fishelson, 1970; Reebs y Colgan, 1991). 

El periodo completo de cuidado parental puede durar de 4 a 8 días, durante los cuales los machos 

no han sido observados alimentándose (Pérez-Hernández, 2018), lo cual es consistente con lo 

reportado en la literatura que describen a A. troschelii como una especie zooplantivora que se 

alimenta en la parte media y media alta de la columna de agua (Aguilar- Medrano y Barber, 2015). 

En otras especies, la conducta territorial durante la reproducción se ha sugerido como producto de 

la selección sexual, que entre otros beneficios permite a los machos el acceso exclusivo a la 

paternidad de todos los huevos depositados en su territorio (Tallamy, 2001). 

En Abudefduf troschelii hasta un 90% de los nidos presentan paternidades múltiples (España- 

Luna, 2018). En estas condiciones el macho custodio puede perder entre el 21 y 45% de la 

paternidad de los huevos depositados en su nido (Wulschner-Montes, 2018; Guillen-Parra et al. et 

al., 2020) y en otras especies de peces este porcentaje puede ser de hasta un 75% (Gross, 1991; 

Jennings y Philipp, 1992; Neff, 2001). Esta presencia común de paternidades múltiples en los nidos 

de A. troschelii permite sugerir que algunos machos no realizan defensa territorial, sino que 

emplean tácticas alternativas de apareamiento (TAA, Taborsky y Oliveira, 2018), como la conducta 

de “machos tramposos” o “sneakers”, descritas en A. abdominalis (Tyler, 1992). 

Las teorías sobre la evolución de los grupos reproductivos de machos, generalmente son las 

mismas que se han desarrollado para explicar principalmente la evolución de leks, estas teorías han 

sido ampliamente exploradas en las aves, pero pocas han sido puestas a prueba en peces. Por 

ejemplo, se ha sugerido que las agrupaciones reproductivas de machos pueden ser con el propósito 

de disminuir la depredación (Boyko, 2004), procurar un mayor éxito de apareamiento al 
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establecerse cerca de los machos más exitosos con el modelo de preferencia de hembras (hotshot) 

de Beehler y Foster (1988) o en sitios con mayor densidad de hembras con el modelo hotspot 

(Bradbury y Gibson, 1983). Adicionalmente se ha propuesto que los grupos se pueden formar por 

mecanismos de selección de parentesco a través del reconocimiento de familiares y la filopatría 

(Hamilton, 1963; Shorey et al., 2000). 

Los trabajos con grupos reproductivos en Abudefduf sugieren que conforme aumenta el 

tamaño del grupo, aumenta el éxito de apareamiento de los machos y disminuye el riesgo de la 

depredación de la progenie (Tyler, 1995). Esto es consistente con lo reportado por Solís-Mendoza 

y colaboradores (2023), quién mostró que, los grupos reproductivos brindan ventajas a los 

integrantes incrementando el éxito de apareamiento y reproductivo de los machos, el éxito de 

eclosión de las progenies, y reducen la inversión parental, no importando el número de machos que 

conformen el grupo, en comparación con individuos que anidan en solitario. Estos mismos autores 

sugieren que la conducta de formación de grupos reproductivos observada en A. troschelii es una 

estrategia en donde el grupo funciona como una barrera indirecta de protección reduciendo la 

probabilidad de intrusión de machos, así como de depredadores de huevos (Solís- Mendoza et al., 

2023). 

Lo anterior sugiere que existen claras ventajas adaptativas de la anidación grupal en colonias 

reproductivas para la adecuación de los machos y resalta la importancia de estudiar la manera en 

que se estructuran y mantienen los grupos reproductivos para entender la evolución de los sistemas 

de apareamiento en las especies de la familia Pomacentridae. Lo que incluye evaluar entre otros 

rasgos, el efecto de factores ecológicos como (e.g. temperatura, fases lunares), las complejas 

interacciones sociales entre individuos (i.e. permanencia y repetibilidad de los grupos) y las 

características fenotípicas de los machos grupales. 

Por lo anterior el presente trabajo combinó técnicas de marcaje-recaptura y observaciones 

conductuales durante el periodo reproductivo, para evaluar: 1) los patrones de distribución espacial 

y temporal de los grupos reproductivos al interior de las colonias reproductivas, 2) los rasgos 

fenotípicos (i.e. conductuales y morfológicos) de los machos que establecen grupos reproductivos, 

así como la presencia de machos con tácticas reproductivas alternativas. 3) la frecuencia de eventos 

reproductivos (i.e. anidaciones), la fidelidad al sitio de anidación y la consistencia de los grupos de 

machos entre eventos reproductivos. Adicionalmente utilizando métodos filogenéticos 

comparativos se evaluaron las transiciones evolutivas de los sistemas de apareamiento al interior 
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de la familia Pomacentridae y los principales factores involucrados.
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HIPÓTESIS 

 
1. El sistema de apareamiento de una colonia reproductiva con grupos reproductivos de 

machos y cuidado paterno exclusivo, permiten a los machos de A. troschelii incrementar la 

sobrevivencia de la progenie, optimizando la adecuación de los machos y el esfuerzo 

parental. Para maximizar su adecuación, los machos deberían presentar un patrón no aleatorio 

de agregación determinado por los rasgos fenotípicos y las interacciones entre co-específicos, 

así como una alta fidelidad a los sitios de anidación. 

 

2. Las características fenotípicas (i.e. conducta, tamaño, coloración), los patrones de historia 

de vida (e.g. fecundidad) de machos y hembras y los factores ecológicos en los sitios de 

anidación (e.g. temperatura y depredación) afectan la frecuencia de apareamiento, y el éxito 

reproductivo de ambos sexos y determinan el sistema de apareamiento en A. troschelii. 

 

3. La evolución de la gran diversidad de sistemas de apareamiento presentes en la familia 

Pomacentridae puede estudiarse a partir de la reconstrucción de estados ancestrales y su 

relación con rasgos fenotípicos de las especies.
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OBJETIVOS 

Objetivo general 

Caracterizar el sistema de apareamiento de Abudefduf troschelii así como los factores 

involucrados en la formación y evolución del sistema de apareamiento de colonia 

reproductiva con formación de grupos reproductivos de machos. 

 

 

 

Objetivos específicos 

1. Describir los patrones conductuales de establecimiento, conformación y 

mantenimiento de los grupos reproductivos y su relación con la 

distribución/disponibilidad de sustrato de anidación y las fases lunares. 

 

2. Determinar los patrones de frecuencia y fidelidad de los machos a los grupos y sitios 

de anidación. 

 

3. Determinar la presencia de patrones de apareamiento por tamaño o coloración de 

los machos que expliquen la conformación de los grupos. 

 

4. Determinar si la distribución espacial de los machos al interior del grupo afecta el 

éxito reproductivo y de apareamiento. 

 

5. Estudiar mediante el análisis filogenético comparativo de rasgos fenotípicos y de 

historia de vida los patrones evolutivos asociados a la diversidad de sistemas de 

apareamiento en la familia Pomacentridae.
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MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Caracterización de la colonia reproductiva  

El estudio se realizó del 17 de mayo al 15 de julio del 2023 en una colonia reproductiva de A. 

troschelii ubicada en un arrecife rocoso en bahía de La Paz, Baja California Sur (24° 9'22.32"N, 

110°19'28.00"O), que se encuentra a una profundidad entre 0.5 y 5 metros. La colonia reproductiva 

consta de aproximadamente 750 m2
. En este sitio se han efectuado estudios que constatan que la 

colonia está activa desde 2014 y se pueden observar desde 3 hasta 60 individuos anidando al mismo 

tiempo (Pérez-Hernández 2018, Guillen-Parra et al., 2020, Solís-Mendoza et al., 2023). 

Mediante técnicas de buceo autónomo (i.e. visor y snorkel) se realizaron transectos visuales 

diarios en toda el área para caracterizar los sustratos presentes en la colonia reproductiva (i.e. 

sustrato rocoso, coralino, pedacería de coral, pilastras del muelle, conchas de bivalvos). Se 

identificaron y marcaron los territorios iniciados (i.e. área del arrecife limpiada por un macho) y se 

registró el tipo de sustrato en que se ubicaron. El marcaje de territorios se realizó colocando una 

roca numerada secuencialmente y se identificaron los grupos reproductivos de machos. Estos 

grupos fueron definidos como 3 ó más machos custodios que anidan a menos de 1 metro de 

distancia del nido activo más cercano que muestran una sincronía temporal de anidación (Solís-

Mendoza et al., 2023). Las marcas de territorio permanecieron durante todo el periodo de muestreo 

con el propósito de determinar la frecuencia de reutilización de las zonas de agrupamiento y la 

fidelidad a los sitios de anidación al interior de cada grupo. Con esa información, se realizó un 

croquis de la colonia reproductiva en el que se registró el sustrato, la profundidad y la ubicación de 

los territorios y grupos reproductivos de machos. Esto permitió identificar las distancias entre los 

grupos de machos y entre los territorios, así como delimitar el área de la colonia reproductiva en 

donde se establecieron los nidos. Diariamente se realizaron recorridos y se registró la ocupación 

de las áreas de anidación y de los territorios. Con este registro y con el objetivo de determinar si 

los grupos ocurren en zonas al azar o en zonas de grupos que ya habían tenido ocupación de machos 

custodios se empleó una prueba exacta de Fisher. 

Una vez documentada y marcada la ubicación de todos los territorios, para evaluar la 

fidelidad y frecuencia a los grupos y sitios de anidación, del 6 al 28 de junio, se realizó un esfuerzo 

de marcaje y recaptura visual de individuos de A. troschelii presentes en la colonia. Utilizando 
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redes de trasmallo con un calibre de 0.20 mm, con longitudes y alturas de aproximadamente 1 

metro colocadas encima o en las inmediaciones de los territorios, se capturaron la mayor cantidad 

de machos custodios, identificando el nido del cual era propietario, y el nido del macho fue cubierto 

con una red para tratar de evitar el ingreso de peces y la posible depredación de los huevos. En los 

casos en que el individuo capturado no era un macho custodio o era una hembra se omitió este 

paso. 

Todos los individuos capturados se trasladaron a superficie en un recipiente cerrado y se les 

midió el largo total (LT, i.e. punta de la boca a punta de aleta caudal), largo estándar (LP, i.e. punta 

de la boca al pedúnculo caudal), diámetro de circunferencia abdominal y se pesaron utilizando una 

balanza digital de alta precisión marca Ilios innova (1 a 500 g). También se sexaron mediante 

examinación de la papila genital y se tomaron imágenes digitales para generar un registro de 

referencia. Además, se registró para cada individuo capturado el nido y grupo al que pertenecía, la 

fecha, hora de captura y el estado de desarrollo del nido (i.e. inicio, intermedio y final) asignado 

por la coloración de los huevos en el nido el cual indica el periodo de desarrollo. 

Por otro lado, se registró la coloración de cada individuo al momento de la captura medida 

en porcentaje de coloración donde un 0% (i.e. sin coloración nupcial) y 100% un azul iridiscente 

intenso. También se registró la coloración nupcial medida en las 4 categorías progresivas de 

intensidad (0 = ausencia, 1= baja, 2= media, 3= completa). Por último, se marcó a cada individuo 

utilizando una marca tipo espagueti con un código de colores y fueron liberados en el lugar en que 

fueron capturados, se anotó si el individuo volvió a ocupar su nido o lo abandonaba. 

 

 

Conducta reproductiva y conformación de grupos reproductivos 

Mediante técnicas de buceo autónomo se realizaron observaciones diarias durante el periodo 

completo de muestreo para describir las conductas relacionadas al ensamblaje de grupos 

reproductivos, incluyendo las conductas previas al establecimiento de los territorios realizadas por 

los machos. Para determinar los patrones de duración de los eventos de anidación y si la variación 

entre grupos, se dio seguimiento diario a cada grupo reproductivo, desde el momento del inicio de 

la limpieza de los territorios hasta el fin de cada evento de anidación. 
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Un nido activo fue definido como aquel territorio individual que recibía huevos y ronda 

reproductiva se definió como el periodo que abarca desde la preparación del nido hasta el abandono 

del mismo. Una ronda reproductiva de grupo se definió como el periodo que abarca desde la 

iniciación del primer nido en el grupo hasta el abandono de todos los nidos del grupo reproductivo. 

En la anidación del día 1 al 3 cuando el macho custodio recibió puestas de huevos se nombró fase 

de recepción de huevos, mientras del día 4 y hasta que la eclosionaron las larvas se denominó fase 

de cuidado (Solís-Mendoza et al., 2023). 

Del 17 de mayo al 3 de junio del 2023 se realizaron observaciones focales de los grupos 

reproductivos. Las observaciones se realizaron aleatoriamente por periodos de 30 minutos, entre 

las 8:00 y las 17:00 horas. Se cuantificó para cada grupo, 1) la presencia de apareamientos, 2) los 

patrones conductuales de interacción agresivas entre los machos de un grupo durante el cuidado 

parental, 3) la interferencia reproductiva de machos durante la oviposición, 4) la interferencia 

reproductiva de hembras durante la oviposición, y 5) la presencia de machos realizando tácticas 

reproductivas alternativas, y 6) el nivel de coloración nupcial de cada macho. También se evaluó 

mediante recorridos diarios durante el periodo completo de muestreo, la frecuencia de reutilización 

de los territorios y zonas de grupos de anidación, la fidelidad al nido y a los grupos de anidación y 

la relación de anidación con los períodos lunares y semilunares. 

Para evaluar si existen patrones de empate fenotípicos (e.g. tamaño, peso y color) en la 

conformación de los grupos reproductivos, se dividió a cada individuo en 3 categorías de tamaño 

1) pequeños 9.5 a 12.9 cm, 2) medianos 13 a 16.4 cm y 3) grandes 16.5 a 19.9 cm de LT. También 

se utilizaron 3 categorías de peso: 1) bajo de 61 a 88 g, 2) intermedio de 89 a 116 g y 3) alto de 117 

a 144 g. La posibilidad de empate fenotípico por color se evaluó comparando la variación intra e 

inter grupal en los 3 niveles de coloración de los machos de los grupos observados. Se evaluó con 

una regresión lineal la relación entre la longitud total de los machos (cm) como variable 

independiente y el peso (g) como variable dependiente utilizando el programa R (versión 4.2.2), el 

estudio de las relaciones de longitud-peso son un descriptor que proporciona información indirecta 

sobre la salud de las poblaciones en peces, este análisis nos permitirá dar un seguimiento a la 

colonia reproductiva en futuras investigaciones. También se evaluó mediante un análisis de 

varianza si la categoría de color de los machos (ver arriba) se relacionaba con su tamaño (largo 

total), utilizando el programa R (versión 4.2.2).  
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 Evolución de los sistemas de apareamiento en la familia Pomacentridae 

Para reconstruir la evolución de los rasgos conductuales y morfológicos asociados a los sistemas 

de apareamiento en la familia Pomacentridae, se realizó un análisis filogenético comparativo 

utilizando la filogenia de McCord et al. (2021) que incluye 350 especies y 3 grupos externos 

pertenecientes a la familia Embiotocidae, en la que todos los géneros de la familia Pomacentridae 

se encuentran representados. Se obtuvieron datos de rasgos conductuales relacionados a los 

sistemas de apareamiento para todas las especies como territorialidad (e.g. reproductiva o 

permanente), cuidado parental (e.g. grupal, biparental, uniparental) y frecuencia reproductiva (e.g. 

monogamia, poliginia, poligamia), a partir de FishBase.  

Para visualizar la historia evolutiva de los rasgos conductuales discretos asociados a los 

sistemas de apareamiento de las especies, se mapearon estos caracteres en la filogenia y se realizó 

un análisis de reconstrucción de estados ancestrales con la función ace en la paquetería ape de R 

(Revell, 2012). Se reconstruyeron los estados ancestrales utilizando por una parte como caracteres 

discretos los SA de la familia Pomacentridae (Harem poligínico, Poliginia con defensa territorial 

permanente, Poliginia con defensa territorial reproductiva, Monogamia con territorialidad grupal y 

Monogamia con territorialidad biparental), y por otra utilizando con caracteres continuos (tamaño 

total de las especies). Lo anterior bajo el modelo browniano de evolución, utilizando 3 distintos 

modelos de tasas de transición; tasas de transición diferentes, iguales y simétricas. Para comparar 

los modelos utilizamos pruebas de verosimilitud usando la paquetería lmtest en ape para determinar 

si las diferencia entre modelos es significativa y se utilizó el criterio de información de Akaike 

(Akaike, 1973). El número de transiciones en los caracteres conductuales de sistema de 

apareamiento fueron computarizados usando la paquetería Phytools de R con la función simmap. 

El mapeo estocástico de los caracteres en los linajes a través del tiempo fueron realizadas con la 

función ltt.plot en ape.
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RESULTADOS 

La colonia reproductiva monitoreada abarcó un área de aproximadamente 750 m2 y el 

sustrato de los territorios elegido para anidación en todos los casos fue una superficie dura, por lo 

general de rocas. Incluso, en los nidos que inicialmente parecían estar en la arena, los machos 

limpiaron la arena para exponer las superficies duras como rocas o fragmentos de coral muerto. En 

pocos casos una parte del nido además de rocas incluyó conchas de bivalvos, botellas, trozos de 

plástico duro, latas de aluminio o placas de metal. 

El sustrato de anidación disponible (i.e. rocas) en la colonia reproductiva se distribuyó de 

manera continua, delimitado por una profundidad de entre 0.5 m a 2.5 m. La zona con una 

profundidad mayor a 2.5 m estaba compuesta por arena sin roca, así como también la zona de 

profundidad menor a 0.5 m, en donde las mareas más bajas dejan expuesto parte del sustrato lo 

cual parece impedir la anidación (Figura 1). 

 

Figura 1. Distribución de los sitios de anidación en la colonia reproductiva 

de A. troschelii. 

 

El marcaje de territorios en la colonia reproductiva y las observaciones continuas durante la 

temporada de muestreo, permitió observar que los sitios utilizados para anidación (i.e. territorios o 

nidos) fueron utilizados en múltiples ocasiones, aunque no todos los nidos fueron utilizados 

simultáneamente. En el caso de los territorios de un grupo reproductivo, los resultados mostraron 

que los mismos sitios fueron utilizados en cada evento reproductivo del grupo, y que los eventos 

de anidación de los grupos no son continuos. El seguimiento de los territorios fue muy confiable, 

ya que además de estar marcados, los territorios que fueron previamente utilizados para anidación, 
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permanecieron “limpios” y con muy poca cobertura de algas en comparación con los lugares que 

no han sido utilizados. 

 

Conducta reproductiva y conformación de los grupos reproductivos 

La actividad reproductiva de los grupos en la colonia, comenzó con un periodo de elección de los 

sitios de anidación por parte de los machos. Los individuos que se desplazaban en grupos de 

presumiblemente machos maduros nadando a media agua, empezaron a realizar nados acercándose 

al fondo y regresando a medias aguas con movimientos ondulantes. Esta conducta de nados 

ascendentes y descendentes duró cerca de 80 minutos y se presentó en las primeras horas del 

amanecer y antes del ocaso, iniciando aproximadamente a las 8:00 y a las 18:00 horas. 

Una vez elegido el territorio, los machos limpiaron el área de anidación, eliminando las 

algas presentes dando mordidas al sustrato y en algunas ocasiones quitando sedimento mediante 

propulsiones de agua con las aletas pectorales y la aleta caudal. Cuando dos individuos disputaron 

un sitio de anidación, la pertenencia se definió mediante despliegues laterales, cambios de 

coloración y mordidas al otro macho. Estos conflictos, tuvieron una duración entre 1 y 25 minutos, 

y concluyó cuando un macho abandonó el nido disputado. 

Los primeros machos que se observaron establecerse en la colonia tuvieron pocos (1 ó 2) o 

ningún territorio vecino. Durante las primeras horas de establecimiento del nido, algunos machos 

cortejaron hembras y recibieron oviposiciones, incluso algunos machos que comenzaron a preparar 

el nido al ocaso, copularon en la penumbra. Todos los machos territoriales que recibieron 

oviposiciones, lo hicieron únicamente durante los primeros 3 días de anidación, después de este 

periodo los machos cesaron el cortejo y la recepción de huevos al resguardo de los nidos. La 

maduración de los ovocitos llevó de 3 a 5 días por lo cual la permanencia en el territorio varió de 

3 a 8 días. 

En los grupos reproductivos, la mayoría de los machos establecieron sus territorios 

simultáneamente desde el primer día, aunque se podían agregar más nidos durante los 3 días 

siguientes. Lo cual generó que los machos de un mismo grupo reproductivo tuvieran un desfase en 

la maduración de los huevos de sus nidos de 0 a 3 días, lo que era visible por las distintas 

coloraciones de los huevos en los nidos, como un indicativo de distintas fases de maduración en 

los huevos. 

Los machos permanecieron activos, defendiendo su territorio durante todo el día y por lo 
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menos hasta media noche, la actividad reproductiva más importante fue durante el día presentó dos 

picos de cópulas, al inicio del periodo de observación, en los primeros días de mayo, los picos 

ocurrieron a las 10:00 y 16:00 horas aproximadamente. Mientras que aproximadamente 23 días 

después los picos reproductivos se presentaron más temprano, un pico antes del amanecer a las a 

las 6:40 horas y otro a las 12:00 horas aproximadamente. Las temperaturas del agua en superficie 

al inicio del periodo de estudio fueron 18 °C y al finalizar de 25 °C. 

Las observaciones conductuales sugieren que la anidación grupal incrementa el éxito de 

establecimiento de anidación de los machos, ya que, durante el periodo de estudio, se observaron 

menos de 20 machos que iniciaron un territorio y lo abandonaron en el día 1 o 2 de anidación. La 

conducta de abandono estuvo principalmente relacionada con la ausencia de huevos en el nido o 

con una puesta pequeña. Los nidos que fueron abandonados después del día 2 presuntamente 

motivados por la depredación total de los huevos en el nido. En la mitad de las ocasiones que 

abandonaron el nido los machos se volvieron a establecer en un nido dentro del mismo grupo 

reproductivo. Esto ocurrió aproximadamente 10 veces durante este estudio. 

Se marcó la ubicación de un total de 50 grupos reproductivos de machos, con un promedio 

de 13 grupos simultáneos en la colonia. Las observaciones muestran que cuando todos los machos 

de un grupo abandonan sus nidos estos substratos quedan sin defensa territorial por un lapso 

máximo de 10 días (6 -10 días, n = 50 grupos) y son ocupados nuevamente. Al interior de los 

grupos casi el 100% de los nidos marcados fueron reutilizados varias veces en el periodo 

reproductivo, registrando una variación de re-anidación por grupo reproductivo (i.e. misma área 

marcada) de entre 4 y 8 rondas reproductivas grupales en el periodo de observaciones. La prueba 

exacta de Fisher mostró que los machos prefieren anidar en zonas que ya habían sido utilizadas 

previamente en comparación con áreas sin anidación previa (intervalos de confianza 91.77-103; 

cociente de probabilidades 1.79; p < 0.001). 

El periodo de actividad reproductiva de un grupo fue de 6 a 12 días y finalizó con el 

abandono de todos los territorios del grupo. Posteriormente la zona del grupo quedó sin utilización 

por un periodo de 2 a 10 días. Ocasionalmente cuando todas las larvas eclosionan, algunos machos 

permanecen en su territorio 1 o 2 días después. 

Las observaciones conductuales focales de grupos reproductivos, registraron un total de 

112 observaciones conductuales grupales, contando con un total de 3,360 minutos de observación. 

Los grupos estuvieron conformados de 3 a 16 machos, cada ronda reproductiva grupal tuvo una 

duración de 6 a 12 días y se registraron al menos 4 rondas reproductivas grupales para cada uno de 
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los grupos observados. En la colonia reproductiva, con un promedio de 13 grupos activos 

simultáneamente en toda la colonia, mientras que el resto de los grupos permanecen inactivos. En 

esta colonia reproductiva no se observó ninguna relación con los patrones de oviposición y las fases 

lunares. 

Respecto a la distribución del tiempo que realizaron los machos durante la anidación en los 

grupos reproductivos, se registró que la mayor parte del tiempo los machos lo invirtieron en la 

defensa del nido, ahuyentando principalmente a coespecíficos (54%). Se ausentaron casi una cuarta 

parte del tiempo (24%) y el tiempo restante lo utilizaron principalmente en conductas de cortejo y 

en los apareamientos (i.e. eventos de oviposición de hembras). 

Las interacciones con vecinos del mismo grupo fueron mayores en la fase de recepción de 

huevos (i.e. día 1 a 3 de anidación). Los vecinos tuvieron mayor número de intromisiones en los 

territorios contiguos, además de ahuyentar a posibles depredadores en los nidos vecinos. Mientras 

en la fase de cuidado (i.e. días 4 a 8 de anidación) las intromisiones de vecinos disminuyeron y los 

dueños de los nidos se ausentaron más, deambulando en territorios contiguos o nadando a medias 

aguas estos periodos de ausencia. Aunque fueron muy frecuentes usualmente no tienen una 

duración mayor de 30 segundos. 

 

 

Marcaje y recaptura de individuos 

La colonia reproductiva de A. troschelli permaneció activa y utilizando los mismos sustratos de 

anidación que los observados desde junio del 2016, por lo que es la colonia activa con mayor tiempo 

de permanencia que se tenga registrada de esta especie. Durante el periodo de marcaje (i.e. 17 días), 

se capturaron, pesaron, sexaron, marcaron y liberaron un total de 89 machos custodios con nidos 

activos al interior de la colonia, así como 20 hembras y 3 individuos potencialmente machos 

tramposos (106 individuos marcados), todos estos individuos presentaron algún nivel de coloración 

nupcial. El promedio de longitud total de los machos custodios fue de 16.5 cm, (13.1-19.9 ±1.2 cm, 

Fig. 2), mientras que el de las hembras capturadas fue de 16.2 cm (12.6-18.6±1.5 cm), longitud 

estándar de machos fue de 12.3 cm (9.5-17.7 ±1.1 cm) y el de las hembras 11.6 cm (9.4-13.6±1.1 

cm), el diámetro de los machos 14.9 cm (11.5-18.7± 1.4 cm) y hembras 14.8 cm (11.4-19 ± 2 cm) 

y peso de machos 88.1 g (44-144 ±15.7 g), de hembras 80.9 g (42-127 ± 23.1g). Existe una relación 

positiva entre la talla y el peso de los machos (r =0.87, p ≤ 0.05, Fig. 2). 
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Figura 2. a) Histograma de frecuencia de las longitudes totales (cm) de los machos de la colonia reproductiva 

b) Relación entre la longitud total (cm) y el peso (g) de los machos territoriales. 

 

 

La gran mayoría de los machos custodios marcados y liberados (97.5%) fueron observados 

nuevamente en la colonia reproductiva regresando a su nido después del marcaje. Solo 3 individuos 

abandonaron su nido después del marcaje, y de éstos, 2 sufrieron la depredación de más del 90% 

de sus huevos durante el periodo de marcaje, mientras que el tercero permaneció un día en el grupo 

reproductivo abandonando al día siguiente. 

 

 

Frecuencia de anidación y fidelidad 

Para el análisis de la fidelidad de anidación, del total de machos custodios marcados (89 

individuos), se consideraron aquellos que después su captura y liberación realizaron cuidado 

parental de su nido hasta que eclosionaron las larvas, además de que el día de su captura el nido 

del que eran propietarios estuviera marcado o el grupo al que pertenecían (43 machos). 

El 74% de estos fueron vistos nuevamente en la colonia reproductiva y la mayoría en alguna 

fase de anidación (i.e. limpieza, preparación, receptividad, cuidado) utilizando en general la misma 

zona del grupo de anidación al que pertenecían al ser marcados, todos ellos presentaron algún nivel 

de coloración nupcial. 

De los 31 machos marcados que re-anidaron en la colonia después de ser marcados, 17 

machos (54%) fueron vistos re-anidando en un grupo y nido previamente marcado, pero solo una 
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ronda reproductiva; 15 machos marcados reutilizaron el mismo grupo e incluso el nido en el que 

fueron capturados más de 1 evento (rango 2-4), aunque no en eventos consecutivos. De los 

individuos que re-utilizaron su nido, 7 machos anidaron simultáneamente con al menos 1 vecino 

marcado con el que ya habían compartido grupo previamente y solo se pudo observar un grupo con 

4 machos marcados re-anidando de manera simultánea utilizando cada uno el mismo nido que 

utilizó en la ocasión previa. 

Adicionalmente a los machos marcados que re-anidaron, el 7% anidó por al menos 2 eventos 

consecutivos más en el mismo nido (mínimo 3, máximo 4). Todos estos machos tenían tallas 

corporales medianas o grandes, presentaron el máximo nivel de coloración nupcial y estaban dentro 

de los machos que iniciaron los grupos. De los machos marcados que re-anidaron, todos anidaron 

en la zona del mismo grupo en el que fueron capturados y marcados, estos resultados muestran una 

alta fidelidad y frecuencia de anidación de los machos a lo largo de la temporada reproductiva. 

 

 

Patrones de conformación de los grupos reproductivos 

En todos los grupos reproductivos observados, se encontraron machos de las 2 categorías mayores 

de tamaño (i.e. mediana y grande) y mientras algunos individuos de talla pequeña estuvieron 

presentes en la mayoría de los grupos. Lo que sugiere que los machos de un grupo reproductivo no 

se agrupan por similitud de tallas de longitud o peso. Aunque, al considerar el orden de arribo al 

grupo, los machos que se establecieron primero en cada grupo reproductivo correspondieron a 

individuos de las tallas mayores (16.5 a 19.9 cm), mientras los últimos machos en establecerse 

pertenecieron siempre en la talla más pequeña (13 a 16.4 cm). Respecto a la coloración nupcial, las 

observaciones de los grupos mostraron que todos los machos que anidaron en un grupo adquirieron 

un algún nivel de coloración nupcial. El análisis de varianza para comparar si las categorías de 

coloración de los machos estaban relacionadas con el tamaño, mostró que, en el caso de los machos 

marcados, las máximas categorías de coloración (niveles 3 y 4) los presentaron los machos 

significativamente más grandes (F = 8.96, g.l.= 3, p = 0.0036, Fig. 4). Tampoco hubo un patrón de 

empate fenotípico por color asociado a la conformación de los grupos (i.e. similitud en nivel de 

coloración entre machos), la mayoría de los machos custodios presentan niveles de coloración altos 

(i.e. 3 y 4). 
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Figura 4. Relación entre los niveles de coloración y el tamaño de los 

machos custodios 

Los datos muestran que las hembras también presentan coloración nupcial dimórfica, la 

cual sólo adquieren cuando ingresan al territorio de un macho y la mantienen durante toda la 

oviposición. Sin embargo, las hembras adquieren coloraciones nupciales menos saturadas y no 

presentan iridiscencia en las escamas, sobre todo en las escamas de la línea media, y tampoco en 

la base de la aleta dorsal, ambos rasgos que si se observan en los machos. 

Las observaciones conductuales también permitieron registrar machos realizando 

conductas similares al “sneaking” observado previamente en A. troschelii (Lott, 1995) y en A. 

abdominalis (Tyler, 1992). Se observaron 18 casos en 18 grupos diferentes de machos, estos 

machos “sneaker” o “tramposos”, son machos más pequeños que los machos custodios que se 

aproximan a 30-50 cm de los nidos en los que están ocurriendo apareamientos e intentan ingresar 

a los territorios de los machos custodios durante el apareamiento y oviposición de las hembras. 

Si el macho tramposo logra ingresar al nido, arrastra su papila genital sobre el parche de 

huevos recién ovipositados por la hembra para tratar de robar paternidad del macho custodio, el 

cuál al percatarse de la presencia del macho tramposo lo ahuyenta fuera del nido y regresa presionar 

su papila genital en la zona “robada” del parche de huevos por el macho tramposo. Esto lo hace de 

manera similar a como lo hace durante el apareamiento, pero con una mayor intensidad. Todos los 

machos tramposos, presentaron un cambio de coloración nupcial similar a la de las hembras, lo que 
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podría permitirles mimetizar hembras e incrementar su probabilidad de robo de paternidad de los 

machos custodios. 

 

 

Evolución de los sistemas de apareamiento en la familia Pomacentridae 

Se seleccionaron las tasas de transición distinta para graficar los mapas de caracteres al ser el 

modelo de mejor ajuste para los datos. La reconstrucción de los estados ancestrales de los sistemas 

de apareamiento en la filogenia de la familia pomacentridae sugiere que la poliginia, territorialidad 

y el cuidado uni-parental (i.e. paterno) son rasgos conductuales ancestrales, así como la aparición 

de la oviposición de huevos demersales (Cuadro y flecha rosado, figura 6). También se pudo 

observar en la filogenia que la monogamia es un carácter derivado, que ha aparecido 3 veces en la 

evolución de la familia Pomacentridae y en todos los casos el cuidado biparental y la defensa 

territorial conjunta de machos y hembras (Figura 6).
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Figura 5. Reconstrucción de estados ancestrales sobre el tamaño corporal (largo total) de las especies de la 

familia Pomacentridae, calculando como intervalo de color de 4.68 cm (rojo) a 45.46cm (azul).
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Figura 6. Reconstrucción de estados ancestrales de los sistemas de apareamiento en la familia Pomacentridae. 

Los cuadros de colores y flechas representan los posibles puntos de aparición de los 

diferentes sistemas de apareamiento. En morado se destaca la posición del género 

Abudefduf en la filogenia.
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DISCUSIÓN 

Los machos de A. troschelii establecen colonias reproductivas durante periodos prolongados del 

año (abril a octubre). Si bien trabajos previos en esta colonia reproductiva, muestran que sitios de 

anidación han permanecido activos y constantes por más de 5 años (Pérez-Hernández, 2018; 

Guillen-Parra et al., 2020). Los datos de esta investigación sugieren por primera vez una alta 

fidelidad de los machos tanto a su grupo reproductivo, como a su territorio individual de anidación. 

La fidelidad a sitios se había reportado previamente en A. troschelii (Foster, 1987; Lott, 1994) y en 

otras especies del género como en Abudefduf sordidus (Lobel et al., 2019) sin embargo, los 

individuos habían sido marcados solo en el caso del estudio de Lott (1994) y en los otros casos su 

identidad fue estimada de manera indirecta por el porcentaje de paternidad de los huevos en el nido. 

De igual manera, la fidelidad a las áreas de anidación también se ha sugerido para otras especies 

de la familia en los géneros Microspathodon, Stegastes, Dascyllus y Chromis (González-Mendoza, 

2021). 

La colonia reproductiva presentó nidos activos todo el periodo de estudio (más de 30 días 

consecutivos) lo que sugiere que este patrón puede mantenerse durante todo el periodo reproductivo 

completo (i.e. del mes abril a octubre). Los eventos reproductivos de los grupos son consecutivos, 

por lo que siempre hay un grupo reproductivo activo en la colonia, por lo cual la reproducción no 

mostró tener ninguna relación con los periodos lunares, esto es contrario a lo reportado en otras 

colonias reproductivas de la misma especie (Foster, 1987). Sin embargo, coincide con los 

resultados de Lott (1994), al observar una colonia reproductiva en El Mar de Cortés, y con lo 

sugerido por algunos autores observaron que en algunas colonias no podía realizarse una asociación 

de los periodos lunares con la sincronía reproductiva (Foster, 1989; Pérez-Hernández, 2018). Este 

mismo patrón ocurre en algunas especies del género como en A. abdominalis (Tyler, 1992). 

La coloración nupcial dimórfica y la coloración nupcial de las hembras no había sido 

reportada para ninguna especie del género, y se había reportado en pocas especies de pomacéntridos 

con territorialidad estacional. En algunas especies del género Chromis se registra iridiscencia en la 

aleta dorsal por parte de uno de los sexos mientras el otro no presenta esta coloración (Thresher, 

1984). Esto sugiere que la coloración nupcial es un elemento importante en los patrones de elección 

de pareja e identificación de sexos. 

La relación entre los máximos niveles de coloración presente en los machos de mayor talla, 
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podría sugerir que la coloración es un indicador de la condición de los machos. Esto podría además 

sustentarse porque los machos que consiguieron re-anidaciones consecutivas fueron todos machos 

con el máximo nivel de coloración y de las mayores tallas. Por otra parte, la ausencia de patrón de 

empate fenotípico por color asociado a la conformación de los grupos puede deberse a que la 

mayoría de los machos custodios presentaron las categorías de coloración más altas. Es importante 

considerar que los machos que iniciaron los grupos en todos los casos observados presentaron 

categorías de coloración altas, así como los machos que llegaron posteriormente cuando algunos 

machos ya habían recibido puestas de huevos.  

La presencia de un sustrato continuo de anidación disponible en la zona de estudio y los 

patrones de fidelidad de anidación mencionados anteriormente, sugieren que la elección de los 

sitios de establecimiento de grupos no es aleatoria, sino que implica cierto nivel de aprendizaje y 

memoria espacial en los machos. El aprendizaje y memoria espacial se ha demostrado en otros 

grupos como aves y mamíferos en los que se sugiere que representa una ventaja reproductiva. La 

fidelidad al sitio de anidación permite que los individuos tengan una mayor familiaridad con la 

zona, mejoren su conocimiento de la distribución de los recursos y de los retos (e.g. niveles de 

depredación) presentes en la zona, y son seleccionados por las hembras (Branch et al., 2019). 

Además, si las hembras son capaces de recordar los grupos con los que su progenie ha tenido un 

mayor éxito de sobrevivencia, ahorrarían tiempo y energía en la búsqueda de apareamientos si la 

distribución espacio temporal de los grupos fuera constante y predecible. 

En el caso de algunas especies de peces se ha encontrado relación entre las capacidades de 

aprendizaje espacial y el tamaño del cerebro (Kotrschal et al., 2015), por lo que se podría esperar 

que los machos en A. troschelii mejoren con la edad sus capacidades de fidelidad a los sitios de 

anidación. Aunque en este trabajo no se estimó la edad de los machos grupales, en A. troschelii 

existe una relación positiva entre tamaño y edad en los machos (Lott, 1994). 

Los grupos reproductivos de machos observados en el periodo de estudio fueron más 

numerosos de lo que se había descrito previamente en esta misma colonia, anteriormente en otro 

estudio el grupo más grande fue de 6 individuos (Solís-Mendoza, et al., 2023). Es posible que esto 

se deba a que ese estudio fue desarrollado al final de la fase reproductiva de esta colonia en los 

meses de septiembre y octubre. Los grupos más numerosos coinciden con lo descrito en Abudefduf 

abdominalis con los grupos más grandes integrados por más de 15 individuos. 

Las interacciones sociales continuas que presentan los machos con los miembros de su grupo, 
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al menos durante una temporada reproductiva, sugiere la existencia de lazos sociales estables y un 

posible reconocimiento de los vecinos que conforman el grupo. Lo anterior, asociado a la gran 

ventaja reproductiva de la anidación en grupos (Solís-Mendoza et al., 2023), podría sugerir la 

evolución de los rasgos como la fidelidad al grupo, la coordinación de los eventos de anidación, el 

reconocimiento de vecinos entre otros que están involucrados en el sistema de apareamiento grupal 

este determinado por presiones de selección social (West-Eberhard, 1983). 

La interacción reproductiva que muestra esta especie es similar en el caso de otros 

vertebrados con alta fidelidad de anidación y con cuidado parental de la progenie (i.e. cálaos, 

guacamayas), que involucra la adquisición de información social directa o indirecta de los otros 

individuos (e.g. miembros del grupo, hembras y competidores) y algún nivel de aprendizaje social 

(i.e. recuperación de información social de otros individuos), lo que sugiere la posible ocurrencia 

de aspectos de cognición social (Fuss, 2021). Algunas revisiones recientes, muestran que el 

desarrollo de capacidades cognitivas, en conjunto con los roles sexuales, estatus social y sistema 

de apareamiento pueden determinar la evolución de los patrones de elección de pareja (Ryan, 

2021). 

La importancia determinar si la elección y la fidelidad hacia los sitios de anidación en grupo 

están determinadas por alguna ventaja reproductiva del sitio (e.g. mejor dispersión de las larvas, 

mayor flujo en las corrientes marinas), que podrían ser parte de los patrones de elección de sitios 

de oviposición por parte de las hembras o si son una estrategia de optimización de los costos de 

cuidado parental que realizan los machos a través de una reducción en el costo de anidación ya que 

las rocas que fueron utilizadas previamente no se cubren de algas en la semana que quedan vacíos 

y por lo tanto la preparación del nido sería menos costosa que limpiar un sitio nuevo. Considerando 

que los individuos del género Abudefduf pueden vivir más de 20 años, además de que se ha 

reportado en otras especies del género que los machos pueden permanecer en las colonias 

reproductivas hasta 5 años (Tyler, 1992), sería interesante evaluar la fidelidad inter-anual en la 

conformación de los grupos reproductivos, así como las estrategias de reconocimiento de 

individuos o patrones de parentesco que expliquen la conformación de los grupos reproductivos al 

interior de las colonias reproductivas. 

El resultado del análisis filogenético comparativo muestra que los rasgos fenotípicos como 

tamaño no muestran señal filogenética, por lo que la variación en la talla de las especies podría 

estar asociado a factores ambientales como la temperatura, tipo de alimentación, pero también por 

el sistema de apareamiento. El mapeo de sistemas de apareamiento, sugiere que la SA de poliginia 
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de defensa de recursos apareció temprano en la historia evolutiva de la familia (hace más de 25 

millones de años) y que la defensa territorial temporal (i.e. durante el periodo reproductivo) parece 

ser clave para explicar la gran diversidad observada en Pomacentridae. También sugiere que los 

SA monógamos (e.g. monogamia y harem) parecen estar asociados a la evolución del cuidado 

biparental. 

El clado Glyphisodontinae (género Abudefduf) es monofilético, en el que todas las especies 

comparten la presencia de un SA poligínico-poliándrico con defensa de recursos temporal por parte 

de los machos y cuidado paterno exclusivo de la progenie en. Sin embargo, para este género se 

reporta que en la mayoría de las especies los machos anidan en solitario (e.g. A. saxatilis, A. taurus), 

con pocos reportes de especies que anidan en colonias reproductivas y con la presencia de grupos 

reproductivos. La ocurrencia de ambos sistemas de apareamiento (i.e. anidación en solitario y 

anidación en colonias reproductivas), observada aún entre especies hermanas, representa una 

oportunidad para estudiar los rasgos que determinan la evolución de ambos sistemas de 

apareamiento (e.g. ecológicos, conductuales y fisiológicos).
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VII. DISCUSIÓN GENERAL 

El estudio y comprensión de los sistemas de apareamiento es indispensable para entender las 

presiones selectivas que actúan en los individuos de una población, tanto en hembras como en 

machos. Para tener una descripción más detallada y precisa es necesario analizar la influencia de 

la amplitud de factores que pueden afectar la intensidad de las presiones selectivas actuando sobre 

los individuos y con ello la evolución de las conductas reproductivas y los sistemas de 

apareamiento. En este sentido el presente estudio investigó de manera integral el SA de anidación 

grupal en la especie A. troschelii, analizando los patrones conductuales que determinan la 

conformación, mantenimiento y éxito reproductivo de los machos al interior de una colonia 

reproductiva, así como un análisis de algunos de los patrones evolutivos de los sistemas de 

apareamiento en la familia Pomacentridae desde una perspectiva filogenética comparativa. 

Las colonias reproductivas de A. troschelii se establecen en zonas alejadas de las áreas de 

alimentación de la especie y están conformadas por machos que establecen sus nidos contiguos a 

otros nidos creando grupos reproductivos de machos. Los periodos de inicio de anidación han sido 

ampliamente debatidos y presentan diferencias interespecíficas e incluso interpoblacionales en 

especies del género Abudefduf, en el sentido que se ha propuesto que las fases lunares (i.e. luna 

llena y/o luna nueva) son importantes para determinar los periodos de anidación. A diferencia de 

estudios previos, nuestros resultados muestran que los eventos reproductivos de esta especie no se 

encuentran asociados a ciclos lunares como se había descrito en otras poblaciones (Foster, 1987), 

sino que ocurren durante un amplio periodo reproductivo a lo largo del año de abril a octubre. Esto 

coincide con algunos reportes en colonias de Baja California Sur sin asincronía lunar (Lott, 1994; 

Hernández-Olalde, 2008) y con machos inactivos reproductivamente de los meses de octubre a 

febrero (Hernández-Olalde, 2008). 

El presente trabajo se realizó en una colonia reproductiva de A. troschelii que se ha 

mantenido en la misma zona al menos desde el 2016 y representa el primer esfuerzo de estudiar de 

manera continua una colonia reproductiva de Pomacentridae. Durante este amplio periodo 

reproductivo los resultados del análisis de marcaje y “recaptura visual” sugieren fuertemente que 

cada grupo realiza múltiples eventos reproductivos separados por periodos de 2 a 10 días donde los 

territorios permanecen vacíos; después de los cuales los mismos machos parecen volver a agruparse 

juntos y utilizando los mismos territorios. 

Los grupos reproductivos se integraron por entre 3 y 7 machos que adquirieron una 
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coloración nupcial, que fue una coloración azul iridiscente, en la que desapareció casi por completo 

la coloración amarilla. Aunque la intensidad de la coloración nupcial puede variar entre individuos 

y presenta una relación positiva con el tamaño del macho. Adicionalmente, las observaciones 

conductuales mostraron que las hembras también adquieren una coloración nupcial cuando 

ingresan al nido para ovipositar, aunque es más pálida que los machos y no presentan coloración 

iridiscente. 

Los machos de un grupo reproductivo no presentaron “empates fenotípicos” con base en 

características como talla, peso o coloración, sin embargo, los rasgos fenotípicos jugaron un papel 

relevante en la estructuración del sistema de apareamiento de esta colonia. Por ejemplo, los grupos 

reproductivos fueron iniciados por los machos más grandes, que fueron los primeros en establecer 

su territorio y presentaron tiempos inter-anidaciones más cortos. 

Los machos que anidaron en solitario fueron pocos, menos del 3%. No existe un registro 

de una colonia de pomacéntridos en que se presente la anidación grupal y la anidación en solitario 

en el mismo periodo reproductivo, pero en cíclidos, se ha descrito que el 4% de machos de la 

población no se agregan. Si bien, éstas 2 conductas de anidamiento no habían sido descritas en el 

género Abudefduf para una misma población, hay descripciones de machos de A. abdominalis 

agrupados (Tyler, 1995) y machos solitarios A. saxatilis (Foster, 1989). Los machos más pequeños 

de la colonia no forman grupos reproductivos y sus coloraciones nupciales no son mantenidas 

durante todo el evento reproductivo. 

Adicionalmente, las observaciones conductuales permitieron describir por primera vez la 

ocurrencia de una táctica alternativa de apareamiento en la que los machos tramposos, 

generalmente de menor tamaño que los machos custodios, pero sexualmente maduros, adquieren 

una coloración nupcial similar a la de las hembras y esperan a corta distancia de los nidos en los 

que se está realizando una cópula. La oportunidad para entrar y robar la fertilización de algunos 

ovocitos explicaría el alto porcentaje de paternidad múltiple que se han descrito en los nidos de 

esta especie mediante técnicas moleculares (Guillen- Parra et al., 2020). 

La presencia de estos machos que presentaron diferencias conductuales y fenotípicas 

asociadas a la obtención de fertilizaciones, sugiere la presencia de al menos tres tácticas 

reproductivas alternativas de machos en la colonia reproductiva (Oliveira et al., 2008), lo que no 

se había descrito previamente en una misma población de A. troschelli. 

La aparente relación con el tamaño de los individuos podría sugerir que estas son tácticas 

fijas o que podrían ser una respuesta plástica de los individuos que las realizan todos los individuos 
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a lo largo de su desarrollo ontogenético o una respuesta al entorno social (West- Eberhard, 2003; 

Oliveira et al., 2008). 

Los resultados registraron que en comparación a los machos que anidaron en solitario la 

anidación grupal confirió a los machos en grupos reproductivos amplias ventajas reproductivas en 

términos de número de apareamientos, número de huevos, tasa de eclosión de la progenie y 

adecuación relativa. Los machos que anidaron en solitario además de recibir un menor número de 

huevos en sus nidos, su éxito o de eclosión fue casi nulo. Adicionalmente, los machos que anidaron 

en grupo lograron permanecer más tiempo fuera de sus nidos, lo que redujo el costo del cuidado 

parental y quizá les permitió obtener el beneficio de alimentarse, y mantener su eficiencia 

metabólica y la alta frecuencia de re-anidación en la temporada reproductiva, con el consecuente 

incremento de su éxito reproductivo. 

La importancia e implicaciones del tamaño de los grupos reproductivos en el género 

Abudefduf había sido analizada, no así el anidamiento solitario con los costos y beneficios 

asociados (Foster, 1989; Tyler, 1992; Tyler, 1995). Para esta misma especie se había reportado una 

preferencia de las hembras por machos con nidos centrales (Foster, 1989), sin embargo, el número 

de machos por grupo en este estudio no permitió analizar si la posición del nido tenía un impacto 

fundamental en la elección de las hembras para ovipositar. 

Ya que las especies del género Abudefduf reportan una longevidad de hasta 20 años, las 

hembras presentan la capacidad de ovipositar múltiples veces a lo largo de la temporada 

reproductiva y los machos realizan varios eventos de anidación en el periodo reproductivo, A. 

troschelii es un excelente modelo para evaluar la fidelidad inter-anual en la conformación de los 

grupos y los patrones de elección de oviposición de las hembras, lo cual sería posible realizando 

un mayor esfuerzo intra e interanual de marcaje y observaciones conductuales de las interacciones 

sociales macho-macho, macho-hembra en los grupos reproductivos. 

También, es relevante evaluar el peso de los factores ecológicos y de los patrones de 

relaciones de parentesco o similitud genética entre los machos de un grupo para entender la 

evolución de los grupos reproductivos. De igual forma entender si la edad de los individuos se 

relaciona con los patrones de reclutamiento de los grupos reproductivos permitirá evaluar el efecto 

del aprendizaje de los individuos en la evolución del sistema de apareamiento en colonias 

reproductivas con la conformación de los grupos reproductivos al interior de las colonias. 

El análisis filogenético y el mapeo de los sistemas de apareamiento, sugiere que la SA de 
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poliginia de defensa de recursos apareció temprano en la historia evolutiva de la familia (hace más 

de 25 millones de años) y que la defensa territorial temporal (i.e. durante el periodo reproductivo) 

parece ser clave para explicar la gran diversidad observada en Pomacentridae. También sugiere 

que los SA monógamos (e.g. harem) son derivados y parecen estar asociados a la evolución del 

cuidado biparental. 

En la familia Pomacentridae el clado Glyphisodontinae (género Abudefduf) es monofilético, 

lo que se ve reflejado en la presencia de un SA poligínico-poliándrico con defensa de recursos 

temporal por parte de los machos y cuidado paterno exclusivo de la progenie de para todas las 

especies del mismo, pero con la presencia de especies en que los machos anidan en solitario (e.g. 

A. saxatilis) y especies que anidan en colonias reproductivas con la presencia de grupos 

reproductivos y tácticas alternativas de apareamiento.
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VIII. PERSPECTIVAS Y RECOMENDACIONES 

Al analizar el sistema de apareamiento de A. trochelii se dio seguimiento a una colonia de 

anidación por al menos 6 eventos reproductivos, encontrando patrones estables de 

establecimiento y de lazos sociales. Los referentes indican que la colonia de estudio ha estado 

activa por lo menos desde el 2016 y ya que la especie de estudio tiene una longevidad de más 

de 20 años sería interesante dar un seguimiento para constatar si esta fidelidad a la colonia 

reproductiva, a los sitios de anidación y las interacciones con vecinos se mantiene entre 

temporadas reproductivas. Para lo cual sería indispensable continuar el esfuerzo de marcaje-

captura-recaptura de largo plazo utilizando marcas que permita dar seguimiento a los 

individuos por varias temporadas reproductivas, una posibilidad sería el usar microchips de 

identificación (Passive Integrated Transponder PIT-tag) y colocación de antenas que 

registren la actividad y presencia tanto en machos custodios como en hembras ovipositando 

en la colonia reproductiva. 

Lo anterior permitiría evaluar no solo el éxito reproductivo y de apareamiento a largo 

plazo de los machos, sino que influencia tiene la edad, la experiencia y el crecimiento de los 

machos. También permitiría evaluar tasas de crecimiento de los machos y su relación con los 

cambios de patrones de inversión en cuidado parental, tamaño del territorio y coloración de 

los machos. Dar seguimiento interanual a los individuos de una colonia reproductiva también 

permitiría describir si los machos utilizan distintas tácticas reproductivas (e.g. anidar en 

grupo o en solitario) según su edad y experiencia reproductiva o por el contrario utilizan una 

misma táctica toda su vida. 

A partir de los datos obtenidos en la temporada reproductiva 2023, que nos permite 

contar con la identidad, ubicación y una muestra de tejido de los 105 individuos marcados, 

se sugiere genotipificar para determinar si los machos forman agrupaciones de individuos 

cercanos fenotípicamente o con parentesco. Además, se recolectaron huevos de nidos, en 2 

nidos contamos con la identidad y tejido del macho custodio y del vecino más próximo. En 

una ocasión el macho custodio y el vecino re-anidaron juntos y tenemos muestras de ovocitos 

de ambos eventos. Por lo que sería importante aumentar este tipo de datos para a través del 

genotipado y pruebas de paternidad permitiría evaluar la hipótesis de que la paternidad 

múltiple observada en los nidos de A. troschelii asociada a los machos del grupo reproductivo 
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o a los machos que realizan otras tácticas reproductivas alternativas (Guillen-Parra et al., 

2020). 

Sería interesante dar seguimiento interanual a los grupos de machos y evaluar 

experimentalmente el efecto de la remoción y adición de huevos en la permanencia de los 

machos en nidos y grupos. También determinar si los patrones de elección femenina están 

basados en la presencia y cantidad de huevos que tiene cada macho, así como de la efectividad 

de su cuidado parental como un carácter de elección de pareja por parte de las hembras. 

Los patrones de fidelidad a los sitios de anidación mostrados por los machos de A. 

troschelii y su consecuente efecto en el desarrollo de las complejas interacciones sociales que 

involucra el mantenimiento de grupos reproductivos estables sugieren entre otros rasgos una 

importante capacidad de memoria por parte de los machos. Lo que aunado a la variación intra 

e intersexual de los complejos despliegues de coloración reproductiva (i.e. coloración 

nupcial), cambios de coloración durante el desarrollo de la progenie, cuidado parental, 

presencia de tácticas reproductivas alternativas y gran longevidad, son rasgos similares en 

invertebrados y vertebrados que han mostrado la evolución de importantes habilidades 

cognitivas. Lo anterior sugiere a A. troschelii como una especie ideal para estudiar las 

capacidades cognitivas de los machos y si estas son utilizadas para sesgar las decisiones de 

apareamiento de las hembras, así como la interacción entre selección sexual, sistemas de 

apareamiento y evolución de las capacidades cognitivas de las especies. 

Los avances mostrados en el análisis filogenético comparativo sugieren la 

importancia de seguir analizando el efecto de los sistemas de apareamiento, y particularmente 

las colonias reproductivas y los grupos reproductivos en la evolución de rasgos reproductivos 

como la fecundidad de las hembras, tamaño de los ovocitos, tamaño de la nidada y su efecto 

en la adecuación. De igual manera y en concordancia con lo mencionado previamente, 

también sugieren la utilidad de utilizar los sistemas de apareamiento en un análisis 

filogenético comparativo que permita evaluar la relación de los SA y la evolución del tamaño 

del cerebro y las habilidades cognitivas de hembras y machos de las diferentes especies de la 

familia Pomacentridae.
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IX. ANEXOS 

 
Artículo de divulgación publicado en la Revista Saber Más 

Solís-Mendoza, M. y Chassin-Noria, O. 2020. ¿Por qué no desaparecen los feos?. 

Saber Más (54) 26-32.
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Artículo de divulgación publicado en la Revista Saber Más 

Solís-Mendoza, M. y Mendoza-Cuenca, L. O. 2021. Canibalismo filial en peces 

¿Conducta de un buen padre? . Saber Más (56) 43-45. 
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