MARC PUIGCERVER

EL COMPORTAMENT TERRITORIAL DELS PEIXOS.
DESCRIPCIO DE PATRONS DE TERRITORIALITAT.

La territorialitat, la formacié de territoris pels animals en general i
dels peixos en particular, es dbna com a resultat de la voluntat d’aca-
parar recursos. Aquests poden ésser recursos reproductius (en
qualsevol de les seves fases, des de la recerca de parella fins a la mo-
nopolitzacié d’'avantatges per a la propia descendéncia), trofics o
simples refugis. D’altra banda, per a la defensa d'un territori i dels
recursos que conté, es fa necessari I'ds de pautes de comportament
agressiu. Com es pot apreciar en aquestes primeres ratlles i es
comprovara al llarg del present treball, el comportament territorial es
troba intimament relacionat amb el comportament reproductiu i el
comportament agressiu.

Per una més ficil anilisi del complexe que comprén el com-
portament territorial definirem en primer terme queé és un territori i
comentarem seguidament els passos de la seva formacié. Parlarem
després dels territoris trofics i de la reproduccié associada als territo-
ris (des d'un punt de vista evolutiu, per causa de la seva existéncia)
i finalment el comportament agressiu (mecanismes de defensa d’'un
territori) inherent a la territorialitat.

En qualsevol cas, es dificil parlar de territorialitat sense parlar
directa o indirectament de comportament agressiu o comportament
reproductiu ja que el comportament territorial incorpora pocs
elements socials propis i dissociats d’aquests dos. Aixd es veura
reflectit al llarg de tots els apartats del treball. A I'Gltim capitol,
definirem quatre patrons de comportament territorial especifics,
ometent tots aquells que es troben relacionats amb el comportament
agressiu (ja definits en un treball anterior! ) i amb el comportament
reproductiu, que sera materia d’un altre article.

El territori
El Doctors Noble & Cuttis (1939)2 van definir d’'una manera

original i breu el que és un territori: qualsevol irea defensada. Pos-
teriorment, amb la importincia que va anar agafant la eto-ecologia,
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el terme territori va adoptar una altra definicié: accés exclusiu dels
recursos en una zona determinada (Pitelka 1959)3. La primera
definicié es basa en els mecanismes etoldgics necessaris per a
'aparicié d'un territori: primer, I'animal ha de trobar-se en una area
determinada; segon, aquesta ha d’ésser defensada agressivament.
La segona definicié apareix com a conseqiiéncia de la primera:
defensant el territori, el propietari té accés als recursos que el terri-
tori conté: aliment, refugi, lloc de posta o parella potencial. Com si-
gui que la territorialitat en peixos es troba relacionada amb espécies
bentoniques (no s’ha descrit territorialitat en espécies pelagiques®,
és a dir, associades al substracte, ampliarem la definicié de territori
dient que és una porcidé de volum d’aigua que té com a referéncia
elements del substrat i que és defensada per un individu dominant,
una parella reproductora o un “harem”.

Hi han diversos factors externs que influeixen sobre un peix a
'hora d’escollir el territori i que determinen la mida d’aquest.
Aquests sén principalment: la naturalesa del substracte, la topogra-
fia (incloent la preséncia de vegetaci®) i la preséncia de conspeci-
fics (competéncia). Per una altra banda, el principal factor intern
que ho determina és el nivell d’agressivitat de I'individu. Aixo es pot
comprovar observant la correlacié positiva entre la mida de la pos-
sessid i el nombre d’interaccions agressives contra d'altres conspe-
cifics. En un ambient homogeni, en qué els factors externs sén
iguals, I'éxit reproductiu pot estar correlacionat amb la mida del ter-
ritori; per tant, pot assegurar-se que l'exit reproductiu esta directa-
ment relacionat amb 'agressivitat.

La topografia determina el lloc on s'ubicara el centre del territori
(el niu en el cas de territoris reproductius) que pot tenir barreres
fisiques que facin que dos competidors puguin ésser més a prop en
no poder veure’s. També el substracte com a element topogrific,
pot influir en la mida final del territori, com és el cas observat en pa-
relles del ciclid> Xenotilapia flavipinnis, que ocupen territoris més
grans si les zones sorrenques escassegen. Aixo probablement té una
rad de fons trofica: aquesta espécie s'alimenta enfonsant el seu cap
a la sorra, tamisant-la a través de les branquies i retenint els copépo-
des (harpacticoides i ciclopoides) i ostracodes dels qué s'alimenta.
El scu territori per tant, ha de poder regenerar recursos trofics per
mantenir una parella reproductora i la seva descendéncia.
Sobtadament, un factor ecoldgic que també influeix en la mida del
territori és ¢l de la sincronia estacional (es dona més acusadament
en zones templades) d'una poblacié amb semblants necessitats ter-
ritorials a ['hora de prendre el seu territori. Quan aixd succeix, es
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pot trobar una major densitat d’individus en una area donada.

Fins ara hem mencionat els territoris amb una delimitacio to-
pografica, que és I'habitual a la majoria dels casos. En ocasions
perd, els territoris reproductius sén canviants i sense cap referéncia
topogrifica com en el cas del ciprinodontidS Floridichthys sp. o dels
ciclids Aequidens vittatus, A.coeruleopunctatus, A.paraguayensis i
Geophagus jurupari, que en viure en rius amb rapides fluctuacions
de nivell no poden arriscar-se a mantenir una posta fixa que pot
quedar descoberta o ésser arrossegada per un fort corrent. Per a sol-
ventar aquest inconvenient, els peixos fan la posta sobre una pla-
taforma mobil, generalment sobre fulles mortes, al voltant de la qual
es defensa un territori. Aquestes fulles son transportades pels proge-
nitors segons les necessitats. En tots els casos, els peixos territorials
semblen retenir, al menys per un curt periode, la ubicacié del seu
territori. Totes les evidéncies suggereixen que aquests es familiarit-
zen amb la topografia del seu territori i la posicid del niu, de manera
que el poden trobar de forma rapida i precisa’.

Els territoris dels peixos d’aigua dol¢a tenen un caracter
temporal i ciclic (de la mateixa manera que el seu hibitat), i es
troben relacionats amb l'activacié dels instints reproductius o trofics,
que depenen de les condicions ambientals. En algunes espécies,
s'abandona el territori a Ia nit i es recupera a 'endama o bé en el cas
dels fundulins8 (Fundulus), els territoris només soén defensats
mentre dura la reproduccié. El més habitual perd, és que pertanyin
al mateix individu durant llargs periodes de temps (per exemple en
els ciclids centroamericans duren entre 6 i 12 setmanes), si no sén
expulsats préviament per un altre peix, conspecific o heterospecific.
Alguns ciprinodontids del génere Cyprinodon de les zones arides
dels EEUU, mantenen territoris des de 'albada fins que el sol toca
de ple la bassa, moment en queé tota la poblacié es retira a les aiglies
més profundes i roman amb moles fins 'endema. Els territoris del
peixos coral-lins, al contrari, sén permanents (dins d’'una escala
bioldgica) i més relacionats amb el que hom entén per territori. El
territori, en aquest cas, ofereix tots els recursos necessaris per a la
vida i reproduccié de l'individu. Un cop una larva (estat mobil) ha
trobat un loc idoni per al seu desenvoluament esdevé adulta en
poques hores, creant un territori del qual ja no en sortird més.

Model general de formacié d’un territori

Experiments realitzats amb mascles de 'espinds (Gasterosteus
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aculeatus)® en captivitat, indiquen cém el comportament dels mas-
cles d'aquesta espécie canvia a mida que mostren vincles amb una
determinada zona. Inicialment, quan un mascle és introduit en un
tanc, tendeix a nedar de principi a fi al llarg de I'aquari, girant-se
molt infreqiientment. Perd aquesta cadéncia canvia gradualment, i
el mascle fa moviments cada vegada més curts, girant-se cada cop
més sovint, de manera que es troba la major part del seu temps en
una meitat del tanc. Aquesta és la meitat on el mascle creara el seu
territori.

D'una manera general, I'associacié d'un individu a un territori,
la podriem dividir en tres fases:

Fase d'agrupacio: Es forma una mola amb peixos uniformes,
sense coloracions conspiques, bé per no haver arribat encara a la
maduresa, bé perqué les condicions medi-ambientals no sén propi-
cies a la reproduccid. Exemples d’aquesta fase els tenim a gairebé
totes les especies de peixos, des del ja abans esmentat espinds fins
a les espécies tipicament territorials com ara el ciclid Herotilapia
multispinosa. L'agressid territorial en aquesta fase és nul-la.

Fase de pre-ocupacio. En aquesta fase el peix no defensa una
area especifica, encara que roman amb preferéncia en els limits
d'una ampla zona. S'ha separat de la mola i comencen a produir-se
encontres agressius amb d’altres conspecifics. Tipicament es donen
els seglients patrons agressius: exhibicid lateral, lluita circular, cop
de cua, espetegar.

Fase d’ocupacic: Correspon al classic concepte de compor-
tament territorial. Un mascle i/o una femella defensen una area de-
terminada amb exhibicions orientades o atacs directes. Quan els
dos o un dels dos ha arribat a un determinat valor llindar, comencen
a exhibir una tendéncia activa que es manifesta amb ['accié de pa-
trullar (definit més endavant). L'apropament s'inicia des del centre
del territori, que sovint és el lloc on es troba situat el niu, amb el
mascle nedant directament, de forma més o menys ripida, cap a
Pintrds. En la seva manifestacid més lleu, 'apropament és observat
com una lleugera intenci6é. Quan la motivacié agressiva és molt ele-
vada, el mascle neda directamente cap a l'estrany i, o bé aquest fuig,
o bé entren ambdds en combat.

En el cas dels territoris reproductius establerts, els propietaris
no es limiten a utilitzar els recursos topogrifics, sind que modifi-
quen el seu entorn, amb la intencié d’afavorir al maxim la
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supervivéncia de la seva descendeéncia. La descripcié del tipus de
territori escollit, la neteja, les modificacions aplicades, aixi com les
pautes de comportament associades amb la construccié de depres-
sions, promontoris, coves i nius sera extensament desenvolupada
en un altre treball que tractard del comportament reproductiu en
peixos.

Els territoris trofics

Els territoris trofics han estat Ampliament descrits entre els
peixos marins associats al substracte perd sén poc nombrosos entre
els peixos d'aiglies dolces. No obstant aix0, és entre aquests darrers
on es troben els casos més ben documentats: els salmonids!0.

En aigties dolces, també s’han descrit territoris trofics pels ciclids
harémics del génere Lamprologus. En aquestes espécies, el mascle
manté un gran territori que inclou d’altres més petits dominats per
unes poques femelles. S’ha observat que aquestes femelles crien
continuament, produint una altra posta tant aviat com l'anterior ha
arribat a Ja independéncia. Les femelles romanen en el territori, aix{
que han d’alimentar-se en ell. Per tant, sembla que I'alimentacié ha
aparegut com a conseqliéncia secundaria a la permanéncia en un
territori reproductiu. Entre altres espécies de ciclids es donen
exemples similars, pero tots tenen en comi que el territori trofic no
existeix sense el territori reproductiu. Al contrari, existeixen territoris
reproductius sense territoris trofics. La rad per la qual no hi ha gaires
exemples de territoris trofics entre peixos d'aigua dol¢a és que
resulta poc econdmic (es gasta més que no pas s’estalvia),
accentuant-se aquest fet per la distribucié irregular de les preses
respecte a 'espai i al temps. En general, entre els peixos, una font
d’'alimentacié només és econdmicament defensable si es troba molt
concentrada.

La territorialitat trofica en sentit estricte, s'observa generalment
en individus solitaris que han anat definint un territori respecte la
font d’alimentacié. S’intensifica a certes hores que corresponen a
lincrement de l'activitat alimentaria i vé determinada pel bioritme
de l'individu o I'especie o bé per l'afluéncia de preses en moments
puntuals. La territorialitat no reproductiva, associada a la defensa de
zones trofiques, és freqiient en espécies que es troben molt amunt
en la cadena alimentiria, com per exemple el caracid!! Catoprion
mento. Entre les espécies naturals i introduides de les aigiies conti-
nentals catalanes, que es troben al capdamunt de la cadena trofica
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podem anomenar els salmonids i el llug de riu (Esox lucius).

Respecte als peixos marins, poc més cal afegir a I'Gltim paragraf
de l'apartat de territori, ja que malgrat la gran quantitat d’especies
que mantenen territoris trofics (en tota I'escala de la cadena alimen-
taria, des dels herbivors i corallivors fins als omnivors i carnivors),
aquests no presenten gaires singularitats, degut probablement a la
uniformitat dels esculls rocosos i coral'lins.

La reproduccio i la seva vinculacié amb la territorialitat

Alguns autors afirmen que I'evolucié cap a una proteccié de la
descendeéncia, ha produit una evolucid cap a la formacié de territo-
ris (p.ex. Barlow 1993)!2 el desenvolupament d'un comportament
territorial i un comportament reproductiu cada cop més complex13.
Actualment, de fet, en les especies de peixos bentonics que tenen
cura de la descendéncia, la posta no té lloc en abséncia de territori, i
en alguns casos, com a la Tilipia del Congo (Oreochromis macro-
chir), el niu i el territori sébn una mateixa cosa. El primer pas evolu-
tiu per al comportament parentiu després de preparar el lloc de la
posta és el de romandre amb aquesta sense menjar-se-la. Aixd en-
cara es déna en algunes espécies com a resposta de la motivacié se-
xual dels mascles, que provoca la defensa del territori en espera
d’altres femelles. Aquesta defensa del territori s’ha anat extenent
posteriorment a la posta donant pas a un comportament parentiu
més evolucionat.

Aixi, amb aquesta co-evolucid, els territoris reproductius han
arribat a ésser molt complexos auspiciats sobretot pel desen-
volupament de diferents estratégies reproductives d’una mateixa
espécie: els mascles dominants i constructors de nius, els mascles
satellits i els mascles furtius (“sneakers”)!4 ral com ha estat descrit
en Cyprinodon macularius. També tenen una estrucrura complexa
els territoris dels mascles de ciclids incubadors de boca africans, en
la qual un mascle ocupa un gran territori que comparteix amb les
seves femelles (amb la descendéncia en diferents estadis de de-
senvolupament) cada una d'elles amb el seu propi sub-territori, que
és defensat de les altres components de 'harem i envers qualsevol
conspecific que ultrapassi el territori.

Un dels casos més extrems a 'hora de parlar de competéncia
sexual i territorialitat és el que en anglés es denomina “lekking” o
comportament de rotllana. S’ha descrit en els segiients ordres ta-
xondémics: Atherinoformes, Cypriniformes, Cyprinodontiformes,
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Gasterosteiformes i Perciformes. Es defineix com l'agregacio
temporal de mascles sexualment actius amb finalitat reproductiva.
Aquesta agregacio és visitada per les femelles, de manera singular o
en grup. Un cop s’ha produit la posta, la femella abandona el lloc.
Les espécies que desenvolupen aquest comportament €s carac-
teritzen per la sincronia de lactivitat reproductiva d’'una part sub-
stancial de la poblacié, la mobilitat de I'espécie, cura monoparental
(per un dels dos progenitors) i finalment, abséncia d'alimentaci6 a
la rotllana, o només incidentalment. La femella realitza varies
postes, emetent part de la seva carrega cada vegada. Aquesta feme-
lla acostuma a nedar de mascle en mascle, deixant uns quants ous a
cada un. Hi ha poca informacié sobre els mecanismes que determi-
nen l'accés als territoris més favorables al comportament de rot-
llana. L’evidéncia suggereix que la competéncia és intensa, diferent-
ciant-se clarament entre territoris periférics i centrals. Per un costat
s’ha descrit la formacié d'una rotllana al voltant d’'un primer mascle
amb una posta i per un altre, al voltant del mascle més agressiul4.
Per part de la femella, l'estratégia adequada seria escollir el mascle
que pot oferir major protecci6 a la seva descendéncia i aixo es déna
a la part central de Ia rotllana. En aquesta zona, el mascle central es
beneficia incidentalment de la proteccidé donada pels mascles peri-
férics amb les seves interaccions amb els intrusos. Com que tenen
menys predadors amb qui combatre, els residents centrals poden o-
ferir una defensa més efectiva de la seva posta dels pocs intrusos
que penetren els territoris dels mascles periferics o satel'lits. Al ma-
teix temps poden dedicar una més gran quantitat de temps i d’ener-
gia al festejament, donant aixi un altre mecanisme a la femella per a
la tria. Tal com passa amb els territoris més senzills, també s'han
descrit casos de rotllanes intermitents (temporals), essent ocupades
part del dia. Aquestes sén rotllanes caracteristiques de les families
dels aterinids, ciprinodontids i melanotaénids (Atheriniformes y Cy-
priniformes). La formacié de rotllanes de forma permanent és més
habitual en aquelles espécies que practiquen alguna mena de cura
de la posta.

En general, els territoris reproductius sén establerts pels mas-
cles, tal com passa en els ciclids incubadors orals africans, els cipri-
nodontits (Jordanella, Apbanius i Cyprinodon) o als gasteroideids.
En aquests casos, els recursos que els mascles d’aquestes espécies
miren de captar sén en una primera fase, les femelles i seguida-
ment, Ja proteccié de la propia descendéncia (a carrec exclusiu del
mascle). De vegades pero, les parelles es formen abans de prendre
un territori i aleshores el recurs que miren de captar és Gnicament
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un lloc per protegir les cries: és el cas dels ciclids ponedors. En
aquests ciclids, la parella ocupa i defensa una area radial, establint-
se en arees préviament desocupades o fent fora una altra parella.
Aquestes parelles sén monogames i tots dos tenen cura de la seva
progeénie fins al desenvolupament d’una coloracié adulta en les
cries. La femella comparteix amb el mascle la funcié de defensar el
territori o el niu, fent-ho tots dos alhora o per torns. En general,
perod, cal observar un cert grau d'especialitzacio segons el sexe. A la
familia dels ciclids i en alguns membres de la familia dels belontids,
el mascle és molt selectiu a I'hora de defensar el territori. Ell el
defensa contra d'altres mascles conspecifics, perd les femelles de la
seva espécie, sé6n moltes vegades benvingudes, com si el mascle no
es trobés aparellat. La femella defen el territori d’altres conspecifics:
Encara que en ocasions és més virulenta contra altres femelles, no
deixa d'ésser hostil als mascles intrusos, sobretot si tenen un tamany
similar al d’ella. Aixi, encara que el mascle doni la benvinguda a
parelles potencials, la femella no té res a guanyar amb la pres¢ncia
de mascles addicionals; per a ella, els mascles o femelles addicio-
nals a la propia parella, son competidors per gametes (reproduccié)
i aliment, i per tant no desitjats.

El comportament agressiu associat al territori

L'agressid és un component essencial del comportament territo-
rial i reproductiu. Si un individu o parella reproductora no és prou a-
gressiu i no pot ocupar o defensar territoris, no es reproduira. A-
questa és una maxima general en els treballs de comportament: I'ob-
servacid general és que quan més agressiu és 'animal, més gran és
I'area que defensal>.

La defensa seriada d'drees de diferent mida dintre d’un dnic
territori, ha suggerit els investigadors que un territori no és una drea
uniformement defensada, sindé un espai estructurat internament. Un
exemple ens el déna Tresher (1978)16 amb el peix damisel-la Eupo-
macentrus planifrons. Aquest autor ens descriu el territori d’aquesta
espécie com una serie de perimetres concentrics centrats al voltant
del lloc de residéncia o de posta. Aquests perimetres vénen definits
per les distancies d’atac envers les diferentes espécies. Aixi, d’'una
forma general, dintre un mateix territori es poden distinguir tres
zones respecte al grau d’agressivitat: una petita zona al voltant del
lloc de la posta on la defensa és més forta; una zona intermitja de-
fensada contra tota mena de peixos i; una gran zona de reproduccid



MARC PUIGCERVER 95

defensada d’altres conspecifics. En general, el nivell d’agressi6 és en
funcié de la distancia de l'individu respecte al centre del territori o
respecte al niu; el nivell d’agressié disminueix amb la distancia.
Aixi, segons Baerends & Baerends van Roon (1950)17 hi ha tres
tipus de comportament agressiu relacionat amb el territori: per-
secucio, lluita a les fronteres del territori i lluites a I'interior del ter-
ritori. A les lluites frontereres, dos veins desenvolupen simulacions
d’'atac, en cas d’ésser d’igual mida i for¢a i subjectes a una gran
intensitat agressiva. Finalment, un dels dos for¢ara l'altre a retirar-se
a un racd del seu territori, i en alguns casos prenen posessio de part
d'aquest. Les lluites intraterritorials es donen sempre i quan un peix
amb un territori detecta un intris en els seus dominis. Quan un peix
travessa un territori, s'observa una altra mena de comportament. El
mascle o la femella prenen una posicié paral-lela i a pocs centime-
tres de l'intrds. Aquest i el defensor del territori neden paral-lela-
ment 'un al costat de l'altre fins a la frontera del territori, on el pro-
pietari del territori déna la volta mentre I'intris s'allunya.

El concepte segons el qual els nivells més alts d’agressié es pro-
dueixen al voltant del niu o del centre del territori, amb gradients
decreixents d’agressio respecte a la distincia amb aquest punt,
déna les bases per a una explicacié del qué passa quan més d'un
individu del mateix sexe construeix un niu o modifica ¢l seu ter-
ritori, amb vistes a la reproduccid, en una area reduida. Tant en el
cas del medi natural com en aquaris, la distribucié dels individus és
forca regular. Un exemple clarificador ens el déna els experiments
realitzats per Wooton (1976)18 amb mascles de I'espinds. Quan un
mascle d’aquesta espécie construeix un niu en un tanc de grans
dimensions, es crea una area de 30-40 centimetres al voltant del niu
on el mascle es mostra molt agressiu. En punts molt distants del niu,
I'agressivitat és molt baixa. Un altre mascle podria formar un
territori en la zona on l'agressivitat del primer mascle és baixa. Al
voltant del niu del segon mascle, hi ha una area on aquest és molt
agressiu; aixi, quan s'afegeix un tercer mascle, aquest tendira a
formar el seu territori alld on la interaccid agressiva dels altres dos
mascles sigui minima. D’aquesta manera, altres mascles poden crear
territoris fins que tots aquests arriben a una dimensié minima de
tolerancia per part del propietari. A partir d’aquest moment, cap
altre mascle pot crear un nou territori. Un nouvingut només pot
aconseguir un territori fent fora a 'antic propietari (cosa molt
dificiD1?, o bé que un o més mascles acceptin la reduccié del seu
territori (cas que només es déna en una fase determinada de la cura
paterna). En definitiva, no esti clara encara la raé de la relacié dis-
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tancia del territori o del niu i nivell d'agressivitat. Fins i tot, quan un
mascle es troba isolat en un aquari i mai entra en contacte amb cap
altre mascle, aquesta relacié és present. Potser la por o la timidesa
d’un individu augmenta amb la distancia envers el niu i aixo inhi-
beix el comportament agressiu. Una altra possibilitat és que els mas-
cles només es preocupin del niu quan sén massa lluny d'aquest,
perqué aquest temps emprat en nedar cap a un oponent o lluitant,
és temps que es treu de la custodia de la descendéncia.
Normalment, més d’un individu o parella territorial sén presents
en una zona donada, lluitant per a I'obtencié de territoris, perd un
cop la parella o individu s’han instal-lat en un territori (fase d'ocu-
pacid), semblaria avantatjos, almenys intuitivament, que l'inclividu o
parella territorials reduissin el seu nivell d’agressivitat envers els
altres individus amb territoris veins, tot i conservant I'agressivitat cap
a qualsevol intras. Si les possibilitats de lluites entre veins es redu-
eixen, també es reduird la possibilitat de sortir ferit en un encontre;
els individus estaran menys temps lluitant i tindran més temps per
cuidar-se del niu i la progénie, alimentar-se o reproduir-se i con-
servar energia que d'una altra manera es perdria en una activitat fe-
bril, caracteristica de les disputes territorials. Amb la simple obser-
vacid es pot constatar la reduccié de lluites entre veins. Alguns au-
tors han argumentat que és 'habituacié 20, la causa que progressi-
vament les lluites disminueixin. Perd, pel manteniment d'un ter-
ritori, 'individu o parella reproductora, han de continuar responent
de forma agressiva als intrusos o usurpadors potencials. Aixd impli-
ca que I'habituacié ha d'ésser especifica als veins i no a d'altres
conspecifics2l. Aquesta especificitat pot haver estat aconseguida o
bé perque s’enquadra als veins en una zona topografica o geogra-
fica respecte al territori de I'individu en quiestié o perqué aquests
aprenen a reconéixer als veins de forma individual. De totes
formes, encara queden preguntes per respondre. La més important
prové de 'observacié que sén precisament els veins els qui amb
més frequéncia intenten introduir-se al territori. Davant d'aquesta
situacié, 'habituacié es configura com un desavantatge, llevat que
aquesta habituacié sigui especifica per veure el vei al seu propi
territori. L’habituacié esdevé en part, regulada per la sensibilit-
zacio, fenomen invers, que consisteix en 'augment de la resposta
agressiva davant d’'un nou estimul. Perd aixi com 'habituacid es
especifica segons 'estimul, la sensibilitzacié provoca una resposta
gencral no dirigida. D’aquesta manera, quan un individu forani no
conegut penetra en un territori provoca en el mascle terrritorial una
pujada del nivell d’agressivitat envers I'intras perd alhora envers els
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veins (es trenca I'habituacié que haurd de tornar-se a formar) i en-
vers la parella (encara que amb la parella es tracta d'inhibicio i les
conseqiiéncies duren pocs segons). Aixi, quan un individu ter-
ritorial és atacat i perd part o totalment el seu territori, recupera els
nivells d’agressivitat suficients envers els seus veins per tal de redis-
tribuir el “mapa territorial” de la zona.

Patrons de territorialitat dels peixos

La definicié dels patrons de comportament des de la classifi-
cacid que Baerends & Baerends van Roon (1950) van fer sobre els
ciclids, ha estat molt individualitzada, amb nombrosos autors creant
nous termes o confonent d'altres ja definits. Tenint en compte que
en els ultims anys els treballs d’etologia moderna s’han multiplicat i
I"ts dels peixos com a eina de treball ha crescut en popularitat entre
la comunitat cientifica, sembla arribat el moment d’intentar fer una
aproximacié a la unificacié terminologica. En el cas concret del
comportament territorial, es troben pocs patrons propis, ja que la
majoria venen definits per un comportament classificat com a agres-
siu (en el cas concret de la defensa del territori) i de vegades també
per un comportament definit com a reproductiu (en el cas concret
de construccié o neteja del lloc de la posta).

D’aquesta manera, els patrons de territorialitat especifics que
hem recopilat sén quatre:

errabundeig (de I'anglés “wandering™): el mascle surt total-
ment del seu cau (niu, cova, depressio, elevacié...), nedant de for-
ma normal dins el territori amb una funcib trofica o de vigilancia.
Alguns autors diferencien aquest patrd del terme anglés “fluttering”:
un errabundeig perllongat, perd no especifiquen clarament unitats
de temps o altra forma de diferenciacié objectiva.

patrullar (de I'anglés “patrolling™: el mascle al seu territori ne-
da endavant amb moviments rapids i curts, amb les aletes plegades
(natacié d’exhibici®). En alguns casos, al final del moviment colpeja
I'aigua amb les aletes pectorals de forma alternativa (exhibicié d’a-
menaca). Es diferencia de l'anterior pel seu ritualisme (exageraci6
dels moviments). Té una funcié de vigilaincia, perd generalment es
déna en peixos fortament agressius degut a un estimul recent.

giravoltar (de 'anglés “circling”): el mascle gira al voltant del
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niu dintre del perimetre intraterritorial més petit amb una funcié de
vigildncia territorial.

El darrer patrd de comportament necessita de la participacio
d'un estimul extern i d'un vei rival:

oscil'lar (de I'anglés “oscilating™): cada individu és dominant en
el seu propi territori perd subordinat en el del rival. Aixi un mascle
que en un moment persegueix vigorosament a un altre, fugira al mo-
ment seglient quan la seva persecucié '’hagi conduit més enlla dels
limits del seu territori cap al territori vei. Aquest fenomen es pot repe-
tir de manera continuada for¢a vegades. Funcié de defensa i de deli-
mitacié del territori.

Marc Puigcerver Hieronimi
Universitat Auténoma de Barcelona.

NOTES

1 Vegeu el treball: PUIGCERVER, M. 1994. Kl comporiament agressiu intraespecific en
peixos benténics. Descripcio de patrons d'agressivitat. Revista de I'Alguer 5 (5): 13-20.

2 NosLe, G. K. & B. Curris. 1939. The social bebavior of the jewel fish, He-
michromis bimaculatus Gill. Bull. Amer.Mus.Nat.Hist, 76: 1-46.

3 Prreika, FA. 1959, Numbers, breeding schedule, and territoriality in pectoral
sandpipers of northern Alaska. Condor 61: 233-264.

4 Els animals pelagics sén aquells que no tenen cap mena de relacidé amb les barre-
res geografiques del seu habitat. Viuen en el que comunament es denomina “mur blau”.
De totes maneres alguns autors es plantegen I'existéncia de territoris a la zona peligica
en peixos petits associats a salpes 0 meduses, encara que és un tema no gens estudiat.

5 Els ciclids pertanyen al subordre dels Percoideus. Es una extensa familia amb més
de mil espécies descrites. Es distribueixen per Africa, Sudest asiatic i América tropical i
subtropical. També han estat elements classics de I'estudi del comportament. Per més
informacié vegeu: KeintEYSIDE, M.H.A. 1991. Cichlid fishes. Bebaviour, ecology and
evolution. Fish & Fisheries Series 2. Chapman & Hall. Regne Unit.

6 La familia Ciprinododntids pertany a I'ordre dels ciprinodontifomes. Conté al
voltant de 650 espécies repartides en 80 géneres nominals. S6n peixos d'aigiies dolces o
salobroses amb una distribucié pantropical i laurasica templada. Es divideixen en 8
subfamilies de les quals els fundulins i els ciprinodontins sén les més emprades per
estudis etologics. Els géneres Fundulus i Valencia, entre d'alires, sén tipics fundulins.
Entre els ciprinodontins destaquen els géneres Cyprinodon, Floridichthys, Jordanella i
Apbanius. Els géneres Apbanius i Valencia tenen representants als paisos catalans i en
general a tota |2 conca mediterrinia. A Catalunya i Valéncia hi ha dues espécies endé-
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miques de ciprinodéntids, que es troben actualment en perill d'extincié: Aphanius ibe-
rusi Valencia bispanica. Per a més informaci6 vegeu: Parenn, L.R. 1981. 4 phylogenetic
and biogeographic analysis of Cyprinodontiform fishes (Teleostei, Atherinomorpha).
Bull. Am Mus.Nat.Hist. 168 (4): 557 pp. // Dt Sostoa, A. i al. 1990. Peixos. A: Histdria
Natural dels Paisos Catalans vol.11. R. Folch Eds. Enciclopedia Catalana.// SttGers, L.
1980. Killifische. Fierlegende Zabnkarpfen im Aquarium. Verlag Eugen Ulmer. Stungart.

7 Encara resta per demostrar que l'exercisi de memoritzacié o la capacitat d'apre-
nentatge d'aquests peixos és més desenvolupada que els que posseeixen territoris fixos.

8 L'espinds és un peix de reduides dimensions (fins a 8 cm) que colonitza les
aigiies dolces y salobroses de tot I'hemisferi nord, trobant-se als paisos catalans. Es un
dels animals classics en els estudis del comportament. Per a més infomacié sobre la se-
va biologia, vegeu: bt Sos10a, A. i al. 1990. Peixos. A: Histdria Natural dels Paisos Cata-
lans vol.11. R. Folch Eds. Enciclopedia Catalana. // Wooton, R. J. 1976. The biology of
the sticklebacks. Academic Press. London. 371 pp.

? Entre els salmonids comuns de terres catzlanes trobem la truita comuna (Sa/mo
trutia fario) i els introduits salmé del Danubi (Hucho bucho), truita “arc-iris” (Onco-
rhynchus mykiss) i la truita de rierol (Salvelinus fontinalis). Els aficionats a la pesca ja
coneixen la seva territorialitat.

10 El5 caracids s6n una familia de peixos gregaris de I'ordre dels cipriniformes, Es
peixos greg; k P
distribueixen per les aiglies dolces d’Africa i Ameérica neotropicals. Hi ha
aproximadament uns 100 géneres repartits en 280 espécies.

11 Bartow, G.W. 1993, The puzzling paucity of feeding territories among
[reshwater fishes. Mar. Behav. Physiol. 23: 155-174.

12 De la mateixa manera, les espécies monogamiques biparentals necessiten un cert
lloc especific, tenen la necessitat d'organitzar la seva relacié de parella al voltant d'un loc,
i aquest lloc és un terrtori. Aixj, el primer requeriment per a la monogamia és l'associacio
amb el substracte, preferiblement un de complex, com el creat en els esculls oceanics o
lacustres o entre la vegetacié aquatica o les ribes dels rius. Aixi doncs, evolutivament par-
lant, també la fixacié en un lloc és el pas previ a la formacié de la monogdmia.

13 gls satelits sén aquells mascles que defenen petites fraccions de territori dintre
del territori d'un mascle dominant. Sén tolerats pel mascle dominant sempre que no es
deixin veure d'una forma conspicua, especialment en el moment de la cort i la posta. El
mascle dominant surt beneficiat perque el seu territori és defensat per una multitud
d'individus davant d'un possible competidor o bé davant d'un predador. Per l'altre
costat, els satel-lits es beneficien de l'atraccid que exerceix el mascle dominant sobre les
femelles i sovint en el moment de Paparellament tenen ocasié de fecundar alguns ovuls.
Els mascles furtius (sneakers) imiten la coloracié de les femelles de Uespécie,
aproximant-se al mascle dominant acompanyat d’'una o viries femelles. El furtiu prova
de sincronitzar Y'emissié dels gametes de la parella, provant de fecundar part dels dvuls
amb l'emissio d'esperma.

14 FiepLer, K. 1964, Verbaltensstudien an Lippfischen der Gattung Crenilabrus
(Labriduae, Periformes)Z.Tierpsychol. 21: 521-391. // LoistLLg, P V. & G. W. Bariow.
1991. Do fishes lek like birds? pp. 31-75 (referéncia incomplerta).

15 Aquesta agressivitat ve induida per causes ambientals (factors externs), perd
també influtdes per diferéncies genétiques (factors interns). Sén les diferéncies
genetiques les que poden ésser seleccionables a I'hora de la reproduccié. Aixi, una fe-
mella (en peixos és generalment el sexe que tria parella) preferird que el seu company
sigui un individu que domini el territori més gran i que per tant sigui el més agressiu, la
qual cosa vol dir que indirectament té més facil accés a d'altres recursos, com els ali-
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ments, que donaran una major probabilitat de dur a bon terme el projecte de descen-
deéncia comuna, que heretara aquests caracters.

16 Trestier, R, E. 1978. Tervitoriality and aggression in the threespot damselfish (Pi-
sces; Pomacentridae): an experimental study of causation. Z. Tierpsychol. 46: 401-434.

17 Bacgenns, G. P. & J.Baerends van Roon. 1950. An introduction 1o the study of
the ethology of Cichlid fishes. Behaviour, Suppl.l, 243 pp. Leiden.

18 wooron, R. J. 1976. The biology of the sticklebacks. Academic Press. London.
371 pp.

19 Un aspecte interessant en el componament territorial sobre la dinamica agres-
siva és lefecte de la residéncia previa: el peix resident al territori (¢l propietari) ge-
neralment &s capag¢ de dominar o de rebutjar els intrusos conspecifics. De totes maneres
sempre hi ha altres aspectes que poden anul-lar la influéncia d’avantatge de residéncia
prévia com ara sén: la relacié de mida favorable a I'intnds (una diferéncia del 5% al 15%
segons l'espécie), experiéncia i estadi de desenvolupament entre d'altres.

20 Vegeu els treballs de: Preke, H. V. S. 1984. Habituation and the maintenance of
territorial boundaries. In: “Habituation, sensitization and behavior”. Peeke, H V. S, & L.
Petrinovich eds. Academic Press, New York, pp: 393-421. // Preke, HV. S. & K. A. DARK.
1990. The effects of isolation on the sensitization and babituation of aggression in the
threespine stickleback (Gasterosteus aculeatus). Ethology 85: 35-42. // Rowlann, W. J.
1988. Aggression versus courtship in three-spined sticklebacks and the role of habi-
tuation to neighbours. Anim.Behav. 36: 348-357. // van DEN AsSiM, J. & J. N vaN DER
Motkn. 1969. Waning of the aggressive response in the three-spined stickleback npon
constant exposure to a conspecific. 1. A preliminary analysis of the phenomenon. Beha-
viour 34: 286-324.

21 Vegeu: Waas, J. R. & P. W. Cowaan, 1994, Male sticklebacks can distinguish bet-
ween familiar rivals on the basis of visual cues alone. Anim.Behav. 47: 7-13. // Segon
aquests autors, els mascles de l'espinds poden distinguir els seus rivals proxims per
subtils diferéncies fisiques o be comportamentals. Aquesta distincié suposa un
aprenentatge que té una duracié de quatre 2 sis dies. Amb el reconeixement dels seus
oporents, els espinosos son capagos de fer servir la seva memoria per retenir inter-
accions agressives passades com a referéncia per tal de seleccionar les millors opcions
per tractar 4 un rival determinat en futures interaccions.
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