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MARC PUIGCERVER

EL COMPORTAMENT AGRESSIU IN’I:RAESPECiFIC
EN PEIXOS BENTONICS. DESCRIPCIO DE PATRONS
D’AGRESSIVITAT.

1. Introduccio

La reproducci6 exitosa és la finalitat biologica de tota espeécie i de
tot individu. En els peixos, I'éxit reproductiu és també resultat de
I'agressivitat i de les lluites dintre d’una mateixa espécie. Per una banda
diferenciem les lluites o l'agressivitat per motius trofics, que estableixen
una relacio jerarquica en el grup. Per una altra, les lluites per a I'éxit re-
poductiu, que determinen la formacié de territoris. Els territoris es deli-
miten entorn una situacié de privilegi respecte a l'estratégia reproducti-
va de l'espeécie; i els recursos essencials de I'éxit reproductiu dintre
d'aquest territori, seran defensats en proporcié a la disponibilitat
d'aquests. Per exemple, en el peix Rbodeus amarus, 'agressivitat té
lloc prop de la proximitat dels musclos Anodonta, imprescindibles per
a la seva reproduccié. D’aquesta manera els reproductors i els seus
descendents es reparteixen proporcionalment 'espai disponible i els
recursos trofics, no permetent la superpoblacid en un determinat
biotop.

Aquest conjunt de fendmens sén estudiats per I'etologia (ciéncia
del comportament). Malgrat que la concepcid de I'etologia com a
ciéncia és forca recent, es poden apreciar diverses fases al llarg dels
anys. Els primers treballs amb peixos, que daten del 1935 al 1950, varen
ésser de caracter descriptiu. D’aquests, I'obra de Baerends & Baerends
van Roon (1950) és referéncia insalvable en tot estudi de comportament
de peixos. Ja cap els anys 60, es popularitza I'obra de dos dels pares de
'etologia moderna, Tinbergen i Lorenz, que traballaren més sobre els
aspectes causals intrinsecs del comportament animal (psicologia ani-
mal). A finals d’aquesta década i principis de la seglient pero, comen-
cen els treballs especifics en comportament agonistic dels peixos. Tot i
que continuaven essent basicament descriptius, incorporaren nous
meétodes i objectius, com la utilitzacié de models inerts i 'estudi de cau-
salitats externes (sociologia animal). A mitjans dels 70, comenca l'estudi
comparat de I'agressivitat en peixos tot mirant d’establir una relacié fi-
logenica entre diverses especies (Ewing 1975) perd fou un camp amb
poca continuitat. Prop dels 80, sorgiren els primers treballs sobre analisi
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d'exhibicions agonistiques, tot observant la seqiieéncia cle les luites ri-
tualitzades. També s'estudia la influéncia de desigualtats (tamany, se-
xe...) dels adversaris sobre la dinamica de les Iluites i es comenga a tre-
ballar en fisiologia del comportament. En aquests darrers quatre anys,
tot seguint la mateixa linia, es treballa més en les respostes de diferents
estimuls enfront la historia vital de I'individu.

Tot i aquesta evolucid ¢n l'estudi del comportament, la part des-
criptiva ha quedat poc definida i encara resta for¢a cosa a fer, tenint en
compte la importancia que té com a base per estudis més avangats din-
tre I'etologia. Els aspectes que tractarem a conlinuacié pretenen ésser
una eina introductdria en el coneixement del comportament agressiu
dels peixos.

2. Exhibicions agonistiques

Mentre que el comportament agonistic ocupa una gran part del
temps de vida dels peixos madurs, les lluites es donen en poques oca-
sions. Aix6 és degut al fet que el patiment de danys o bé la mort poden
disminuir I'éxit reproductiu d’un individu. Per tant s’ha desenvolupat
una estratégia que permet als peixos conéixer P'habilitat combativa de
Padversari sense el risc de patir danys: les exhibicions. Durant els anys
60 es comprova que aquestes exhibicions o lluites ritualitzades estan
adaptades a les caracteristiques vitals dels individus que les practiquen.
A la subfamilia dels Tilapiine es lluita de forma diferent si I'espécie in-
cuba la progénie a la boca o sobre el substracte. En el primer cas les
lluites es realitzen amb les bogues obertes, sense tancarles, perque la
incubaci6 oral requereix una boca sensible i aixd no és compatible
amb la 1luita de boca.

Un dels casos de comportament agonistic (que engloba exhibi-
cions i lluita) més estudiats és ¢l del ciclid Nannacara anomala, del
qual s’han descrit tres fases, cadascuna amb un o més patrons de com-
portament (veure taula 1).

Fase 1. Els peixos canvien de color i s'apropen I'un a I'altre amb les
aletes desplegades i realitzen exhibicions laterals que tenen la fun-

¢ity de determinar 1a mida de 'oponent (exhibicié d'amenaca).

Fase 2. Continuada a l'anterior, hi ha una fase d’intercanvi de cops
de cua, que vénen a indicar la forca dels contrincants.

Fase 3. L'atac directe i lluita perillosa, que demostra I'habilitat com-
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bativa dels contendents: el guanyador i el perdedor. L’habilitat comba-
tiva s'aprecia directament i no hi ha cap tipus d’informaci6 en la res-
posta del contrari; els actes es realitzen per a inflingir mal a 'adversari.
Mentre que la fase 1 i 2 son reversibles, un cop es comenca la fase 3,
no hi ha retorn possible i el perdedor acostuma a sortir forca malparat.
En els casos en que les desigualtats de tamany sén apreciables pels
propis adversaris (s'ha calculat que és al voltant del 5%), ¢l comporta-
ment agonistic no sobrepassa la primera fase. Ja en la segona fase, els
individus aprecien el seu grau de forca (coeficient de condicié) simul-
tanejat amb patrons de comportament de la fase 1. En cas que la igual-
tat entre els dos contendents sigui molt gran, s’entra a la tercera fase on
existeix un veritable dany fisic per ambdods adversaris. Quan un dels
peixos en alguna de les fases considera que el seu contrincant és més
poderds adopta una postura d’apaivagament o bé realitza un esqui-
vament.

Els factors que afecten la durada, la intensitat i el vencedor d'un
encontre agonistic sén variats. Influeix el fet d’ésser al propi territori o
al contrari, els anteriors encontres i el rang jerarquic que n‘ocupava, co-
neixement de I'adversari, coloracid, habilitat, gosadia, tamany, edat i/o
sexe. En tots els casos, quan més simetriques siguin les caracteristiques
dels contendents, més fases i més temps consumiran els encontres.

- Un individu en el seu territori sera estimulat per atacar qualsevol
individu amb trets rivals i un individu fora del seu territori sera estimu-
lat per fugir en semblants circumstancies. Només quan els dos indivi-
dus tenen el mateix impuls, com per exemple a la frontera de dos terri-
toris, poden esdevenir-se llargues exhibicions agonistiques.

- El coneixement individual pot donar avantatge a aquell membre
dominant o bé a aquell amb més victories sobre els altres.

- Les luites entre sexes d’'una mateixa espécie estan inhibides en la
majoria dels casos, bé pel dimorfisme sexual o bé per pautes de con-
ducta sexual diferents. De totes maneres es poden donar en aquelis ca-
sos en que Ja parella reproductora és monopaternal.

- El tamany és indubtablement el factor més significatiu. Segons
tots els estudis realitzats fins ara, es troba per davant de qualsevol altre
factor. Tal i com s’ha mencionat anteriorment, una diferéncia del 5 %
en pes pot ésser determinant.

- L’edat es troba associada directament amb el tamany. En con-
dicions semblants d'alimentacié i temperatura, quan més edat té un
peix, més tamany té.

- En casos molt particulars es donen varietats naturals de coloracié
dintre d'una mateixa especie. En aquesta situacié una de les varietats,
generalment aquella que és “especial” (albina, apigmentada, dorada...)
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té aventatges sobre la varietat original, ja que aquesta no resulta provo-
cada per la coloracié agonistica de la varieta: “especial”, mentre que
aquesta Gltima (al contenir la informacié original dels colors agonics de
'espécie) si que resulta provocada per la coloracié dels seus adversaris.

3. Inhibicions

El coneixement de les inhibicions és interessant des del punt de
vista del comportament descriptiu. Aixi com les paraules tenen diferen-
ts interpretacions segons el context, una mateixa accié d’'un peix pot
tenir diferent significacié segons la situacié. D'aquesta manera, malgrat
que l'exhibicié frontal té un significat obvi al utilitzar-se amb un mascle
rival, també s'utilitza en I'establiment d'un vincle amb la femella, essent
el seu significat prou diferent.

Podem establir dos tipus d'inhibicions segons el seu origen: les
que provenen de l'estat animic del propi individu i les que venen con-
dicionades per factors externs.

Una lluita pot resultar inhibida per certs factors interns, diferents
segons |'especie i el sexe. Per exemple, en els mascles de la familia Ci-
chlidae, 'esquivament (com a patré de comportament) inhibeix els
comportaments agressius i reproductius; en aquest cas, I'exit reproduc-
tiu i lluitador estan directament relacionats. Per contra, la lluita inhibeix
el comportament sexual a les femelles d'aquesta familia. D'una altra
banda, a I'espinés (Gasterosteus aculeatus), el comportament repro-
ductiu inhibeix el comportament mossegador.

Els factors externs s6n igualment variats, com per exemple la inhi-
bicié a I'accid de mossegar quan un grup d'individus neda en mola
(Pelvicachromis ocellatus). Igual succeix amb un altre ciclid, Trophets
moorii, en qué la inhibicié del comportament agressiu prové de la fran-
ja groga que presenten quan formen moles i durant la parada nupcial i
la posta. En aquest mateix sentit, una femella amb cries de Pespécie
Thoracochromis wingatii no atacara cap dels seus descendents mentre
presentin franges longitudinals, perd els atacara en el moment en qué
estableixin un territori i presentin franges verticals.

4. Patrons de comportament agressiu dels peixos
Per introduir-nos en el tema del comportament agressiu dels pei-

x0s s’ha de tenir clar el concepte dels patrons de comportament més
usualment emprats pels actuals cientifics. Aquests termes no han tingut
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cap revisid en llengua anglesa desde I'any 1950 per Baerends & Bae-
rends van Roon. Actualment, a la Unitat de Fisiologia Animal de la Uni-
versitat Autonoma de Barcelona estem duent a terme aquesta tasca. En
aquest capitol donem a coneixer una versio reduida de la recopilacié
d'aquests termes, traduida al catald, que des de 1950 fins ara encara te-
nen vigéncia.

El comportament agressiu es divideix en dos complexos principals
que contenen varios elements:

Complex de I'exhibicié lateral (orientacié paral-lela): els peixos
orientant-se costat a costat, generalment amb les aletes desplegades.
Pot anar acompanyat d’'un feble moviment cap endavant, vibracions o
tremolors. El sentit d'un peix respecte l'altre pot ésser de cara-cua (pot
desencadenar lluita circular) o cara-cara.

Els patrons de comportament que pertanyen a aquest complex son:

Ullprendre. Els dos peixos s’orienten paral-lelament, ull amb ull i
en sentit invers; aproximadament a una distincia de mitja longitud de
cos I'un de l'altre.

Corbament. El cos d'un o dels dos contrincants adopta una forma
de C amb la part concavada de cara a 'altre peix.

Curvatura sigmoide. El mascle tor¢a el seu cos adopunt una for-
ma de una S estirada pels extrems.

Cop de cua. Un dels peixos colpeja I'aigua amb l'aleta caudal en
direccié a l'altre. La posicié dels aversaris pot ésser cap-cua o cap-cap.
Igualment es pot donar que els desplagaments d'aigua estiguin dirigits
cap el fons.

Moure la cua. Continu moviment amunt i avall del peduncle i
l'aleta caudal executat davant el cap de l'adverssari.

LLuita circular. Els dos adversaris comencen a perseguir-se mu-
tuament de forma circular, a gran velocitat i mantenint I'orientacid cap-
cua. Generalment I'orientacid de l'eix dorso-ventral és vertical respecte
a la superficie perd en ocasions també resulta parallel amb aquesta.
Complex de I'exhibicié frontal: els peixos s'orienten cara a cara,
frontalment, amb les aletes desplegades, els opercles algats i frequen-
tment amb la boca oberta.

Els patrons de comportament que pertanyen en aquest complex sén:

Encarar. Els peixos s'aproximen cap amb cap tot aturant-se a un
cos de distancia.

Espetegar. El peix s'orienta amb el cap cap avall { orientat cap a
ladversari, tancant i obrint la boca ripidament.Generalment es produe-
ixen sons audibles fora de I'aigua.

Cop d’aletes ventrals. Només es dona a la familia Belontiidae.
El adversaris es colpeixen amb les dues aletes ventrals filiformes.
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Moviment pendular. Alternanca entre dos peixos d'avang i reti-
rada.

Escomesa. Escometre a I'adversari pero finalitzant sense contacte.

Carrega. Escomesa amb contacte.

Caparrada. E| peix neda rapidament cap a l'adversari i el colpeja
en un costat amb els llavis.

Empenta. Similar a una caparrada pero més rapid i mes violent.

Pessic. Un mos rapid i no damnds dirigit al cos de l'adversari.

Mossegada. [ na porcid de l'anatomia del peix és abarcada per la
boca de 'adversari mantenint-la perd tancada.

Combat bucal. Dos peixos s'orienten 1'un al laltre, cara a cara i a
poc a poc, amb les boques obertes mirant de mossegar cls llavis de
Padversari mentre realitzen moviments ondulants cap els costats o em-
penyent i/o estirant.

Els seglients elements pertanyen tant a un com a I'altre complex, i
es donen independentment de la disposicid que els contendents tenen
'un respecte de laltre:

Badall. La boca es manté oberta al maxim durint forca estona.

Espasme cefalic. Moviment de gran amplitud del cap ¢n un sentit.

Tremolor. Una s¢rie de rapids i continuats moviments que sacse-
gen tot ¢l cos.

Sotregada. Espasme acompanyat d'un moviment d'ona que (ra-
vessa el cos.

Natacio exagerada. El peix ¢s desplaca cap endavant amb movi-
ments ondulatoris de gran amplitud.

Natacio estacionaria. Es produeixen moviments natatoris cap en-
davant al mateix temps que les aletes pectorals impel-lcixen al peix ¢n
sentit contrari.

Positura de submissio (postura dapaivagament). El peix s'incli-
na en angle amb el cap en direccio a la superficie i les aletes plegades,
oferint la part ventral a l'adversari. Generalment ve acompanyada d'un
canvi de coloracio.

Persecucid. L'adversari és encalcat amb rapids moviments.

Esquivada. Fuita, ocasionalment a poc a poc, 4l temps que
s'acdopta una postura de submisid, perd generalment rapida, prenent el
cami més curt d'escapada de I'adversari més fort. Implica una persecu-
ci6 per part de P'adversari.

Evasio. El peix es precipita cap al fons i s'enterra i roman sense
moviment.

Hi ha descrit un tercer complex que ve a scr un hibrid dels dos an-
teriors i que té només una importancia puntual:

Exhibici6é perpendicular. Un dels contendents se situa perpen-
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dicular al flanc de I'altre individu, amb les aletes desplegades i els oper-
cles alcats.

5. Conclusions

El coneixement del comportament agressiu, igual que els compor-
taments territorial i sexual (comportament social) i els seus patrons de
conducta, té una gran importancia en ell mateix aixi com per a d’altres
disciplines dintre de la biologia. Els evolucionistes es basen en trets
del comportament per fer les seves classificacions filogéniques. Els
taxonoms es nodreixen en ocasions dels patrons de comportament per
a la classificacié de les espécies. També els ecolegs i els bidlegs pes-
quers estan interessats en conéixer determinats comportaments dels
peixos. Perd on més pot influir aquest coneixement és en la fisiologia.

Des dels seus inicis, 'estudi de la fisiologia dels peixos ha tingut en
compte en les seves analisis factors com ara el sexe, 'edat i el tamany
entre d'altres, perd només recentment i en pocs casos, s’han considerat
factors de comportament social en individus d’'un mateix grup experi-
mental. Aixi, s’han pogut constatar diferéncies fisioldogiques en peixos,
segons l'estatus social de l'individu, la seva tendéncia agressiva, sexual,
territorial... Es per 2ixd que cal comengar aquesta tasca des de la base,
la qual cosa ha estat 'objectiu del present treball.

Marc Puigcerver
Universitat Autonoma de Barcelona
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Taula 1. Classificacié dels patrons de comportament agressiu en peixos segons lu
Jfase de lluita seqiiencial.

Fase 1 Fase 2 Fase 3 Final
Complex | Ullprendre | Corvatura sigmoide | Lluita circular
exhibicié6 | Corbament | Cop de cua
lateral Moure la cua
Complex | Encarar Espetegar Carrega
exhibicid Cop d'aletes Caparrada
frontal ventrals Empenta
Moviment pendular | Mossegada
Escomesa Combat bucal
Pessic
Complexe | Badall Espasme Positura submissiva
mixt Tremolor Natacié exagerada Persecucio
Sotregada | Nataci6 estacionaria Esquivada
Evasio




