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RESUMO

O comportamento agonistico entre animais € uma ferramenta para o estabelecimento da
hierarquia social, e para regular o acesso a recursos limitados. O sucesso na reproducdo esta
intimamente relacionado ao nivel de comportamento agressivo exibido durante a atividade
reprodutiva. A agressividade pode ser manifestada em contexto de competicdo por meio de
lutas ou conflitos na disputa pelo acesso a alimentacdo, abrigo ou parceiros sexuais. Essas
disputas incluem lutas ofensivas com avaliacdo, agressoes diretas, lesbes corporais e defesas.
O presente estudo investigou o efeito do estado reprodutivo e do sexo sobre 0 comportamento
agonistico do ciclideo amazodnico Mesonauta insigns. Desse modo, buscou-se inicialmente
identificar e descrever os padrbes de comportamento agonistico exibidos por peixes adultos
desta espécie e avaliar a dindmica das suas intera¢cdes agonisticas (capitulo 1). Além disso,
buscou-se comparar a exibicdo agressiva de Mesonauta insignis adultos em estados
reprodutivo e ndo reprodutivo, comparar a interacdo agressiva de fémeas e machos, e analisar
o efeito do género do oponente sobre as taticas de lutas usadas em encontros agressivos
intrasexuais e intersexuais de adultos de Mesonauta insignis (capitulo 2). Foi elaborado um
etograma composto por oito unidades comportamentais agonisticas que foram separadas em
trés classes: avaliacao, agressdo e defesa e classificadas de acordo com sua intensidade: baixa,
média ou alta intensidade. A dindmica da interacdo agonistica indicou um escalonamento das
unidades comportamentais até o fim do conflito, parecendo corroborar com o modelo de
avaliacdo sequencial. Os adultos da espécie mostraram maior nivel de agressividade quando
estdo em estado reprodutivo. Os machos apresentaram maior tempo de laténcia para iniciar o
conflito que fémeas. Os encontros intersexuais foram mais frequentemente vencidos por
machos. Este estudo sugere que ciclideos competem mais agressivamente em época
reprodutiva aumentando a probabilidade de defesa de recursos importantes para a reproducéo
e que fémeas e machos mostram taticas agressivas distintas provavelmente impulsionadas por

pressdes de selecdo que atuam diferentemente em cada sexo.

Palavras-chave: agressividade, ciclideos neotropicais, reproducéo, escalonamento de conflitos
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ABSTRACT

Agonistic behavior among animals is a tool to establishing social and regular hierarchy.
Reproductive success is closely related to the level of aggressive behavior exhibited during
the reproductive activity. Aggressiveness may be manifested in a context of competition by
means of fight or conflict in the dispute over access to food, shelter or sexual partners. These
disputes include offensive fights with assessment, direct agressions, body injuries and
defenses. The present study aims to investigate the effect of reproductive state and sex on the
agonistic behavior of the Amazonian cichlid Mesonauta insignis. Initially we describe the
patterns of agonistic behavior exhibited by adult fish of the species and evaluate the dynamics
of their agonistic interactions (Chapter 1). We also aim to compare the aggressive displays of
Mesonauta insignis adults in reproductive and non-reproductive state. In addition, we
compare the aggressive interaction of females and males and analyzed the effect of the
opponent's gender on the tactics of fights used in aggressive intrasexual and intersexual
encounters of Mesonauta insignis adults (Chapter 2). An etogram was prepared, composed of
eight agonistic behavioral units that were separated into three classes: assessment, aggression
and defense and classified according to their intensity: low, medium or high intensity. The
dynamics of the agonistic interaction indicated a scaling of the behavioral units towards the
end of the conflict, suggesting the corroboration of the sequential evaluation model. The
adults of the species showed a higher level of aggressiveness when they are in the
reproductive state. Males showed longer latency times to engaje the conflict than females.
Intersex encounters were more often won by males. This study suggests that this cichlid
species compete more aggressively in the reproductive season, increasing the probability to
defend important reproductive resources, and that females and males show distinct aggressive

tactics, probably boosted by selective pressures acting differently in each sex.

Keywords: Aggression, neotropical cichlids, reproduction, conflict scaling
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INTRODUCAO GERAL

Comportamentos de agressao em peixes

Comportamentos capazes de desencadear danos a outro animal s&o, em geral,
definidos como comportamentos agressivos ou comportamentos de agressdo. O
comportamento agressivo pode acontecer entre individuos de uma mesma espécie (agressao
coespecifica ou intra-especifica) ou entre membros de espécies diferentes (agressao
interespecifica; HUNTINGFORD & CHELLAPA, 2006), geralmente indicando uma disputa
por recursos limitados. Portanto, o comportamento agressivo surge quase sempre num
contexto de competicdo. Alguns autores sugerem claramente que, na competicdo coespecifica,
a disputa por alimento, parceiros sexuais, territorio ou a defesa da prole sdo os principais
contextos nos quais se inserem 0s comportamentos agressivos (BAKKER, 1994; GARCIA &
ARROYO, 2002).

Competir por recursos valiosos requer muitas vezes o envolvimento em lutas,
atividades agressivas que buscam a definicdo de um vencedor e um perdedor do conflito.
Durante o conflito, 0s concorrentes ingressam em uma interacdo agonistica escalonada,
inicialmente com atividades de comunicacdo visual (sem contato corporal), e depois, de luta
(agressdo direta) podendo levar o adversario ou rival a desistir de continuar na disputa
(MAAN et al., 2001; BRIFFA & SNEDDON, 2007). Combinagdes com comportamentos
agressivos de ameaca e ataque, e de exibicdo, perseguicdo e fuga podem ser identificadas ao
longo de complexos encontros agonisticos (ARAUJO et al., 2014; DAVIES et al., 2012;
LADICH, 1997).

Uma sequéncia de fases ritualizadas séo previstas durante um encontro agonistico. O
inicio da interacdo € marcado pela avaliagio multua entre os concorrentes através de
comportamentos de exibic¢ao (displays), que pode oferecer informagdes sobre a capacidade de
luta do oponente. O conflito pode avangar para a fase de comportamentos de ataques, com
agressdo direta em lutas ofensivas e até mesmo lesbes entre os envolvidos. A decisdo de
afasta-se ou de continuar no conflito reflete também a motivacdo dos envolvidos pela
conquista do recurso disputado (ARNOTT & ELWOOD, 2009a; ELWOOD & ARNOTT,
2012; GONCALVES-DE-FREITAS et al., 2014).

A selecdo natural pode favorecer que individuos coespecificos apresentem diferencas
em sua relativa capacidade de luta. Assim, caracteristicas dos adversarios podem predizer a
duracdo do conflito e, muitas vezes, quem serd o vencedor (BRIFFA & SNEDDON, 2007;
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ARNOTT & ELWOOD, 2009a). Género, nivel de experiéncia em contextos pretéritos de
conflito, residéncia (ou familiaridade prévia com o ambiente) e tamanho corporal séo fatores
que podem afetar a exibicdo agressiva, agindo como preditores no resultado de um conflito
(TURNER, 1994; MAAN et al., 2001; BRIFFA & SNEDDON, 2007).

Os individuos envolvidos em situacfes de agonismo podem ter sua sobrevivéncia
reduzida, pois sdo levados a enfrentar o aumento do gasto energético, alteragdes metabdlicas,
aumento do risco de lesdes e até mesmo o risco de morte, seja por injurias ou por predacédo, ao
longo das suas interacfes agonisticas (BRIFFA & SNEDDON, 2007). De fato, o tempo gasto
em lutas reduz o tempo disponivel para outras atividades importantes, como alimentac&o,
vigilancia por predadores ou cuidado com a prole (DAMSGARD &HUNTINGFORD, 2012).
Em contrapartida, ainda que a agressividade seja dispendiosa, o vencedor normalmente sera
aquele que dedicou maior quantidade de energia ou tempo a vencer o conflito (BRIFFA &
SNEDDON, 2007), e aquele que terd acesso ao recurso.

O comportamento agressivo pode ser decisivo para 0 sucesso reprodutivo em peixes
(FLEMING & RUNTINGFORD, 2012). O vencedor da disputa tem prioridade de acesso a
recursos reprodutivos valiosos que podem contribuir para maximizar sua aptidao (fitness). A
oportunidade de acasalamento, por exemplo, € um recurso que motiva intensamente 0s
conflitos, pois pode deliberar aos vencedores o acesso direto a parceiros reprodutivos
(BRIFFA & SNEDDON, 2007; DAMSGARD &HUNTINGFORD, 2012).

Agressao em ciclideos

O comportamento reprodutivo é bastante complexo na familia Cichlidae, inclusive
entre os ciclideos neotropicais. Este comportamento complexo usualmente envolve defesa de
parceiros sexuais (como em Pterophyllum scalare; YAMAMOTO et al., 1999), a disputa por
territorio (como em Symphysidon discus; CAMARA, 2004), e a defesa da prole (como em
Heros nigrofasciatus; RAADIK et al., 1990). Desse modo, 0 sucesso na reproducdo esta
intimamente relacionado ao nivel de comportamento agressivo exibido durante a atividade
reprodutiva.

Os ciclideos, de um modo geral, apresentam um repertorio diversificado de
comportamentos agonisticos. Um leque de comportamentos ja foi observado, como exibicdes,
geralmente num contexto de ameaca, ataques, confrontos frontais, perseguicoes e fugas que

podem diferir em intensidade e em duracdo entre as vérias espécies (CACHO et al., 1999;
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CHELLAPA et al, 1999; GONGCALVES-DE-FREITAS & MARIGUELA, 2006;
CARVALHO et al., 2012).

Um encontro agonistico é normalmente iniciado com exibicdes, atividades de baixo
risco e sem contato corporal que, presumivelmente, atuam como forma de avaliacdo da
capacidade de luta do oponente (TURNER, 1994). Em seguida, podem ser realizadas ameacas
(aproximacdo ao corpo do adversario com a boca aberta, por exemplo) e ataques (mordidas),
ambas atividades que representam um maior consumo energético, e com um risco de lesdes
apenas mediano. O conflito é concluido numa terceira fase, em que o escalonamento do
contato agressivo e do gasto energético chegam ao maximo, com alto risco de lesbes. O
conflito chega ao fim quando um dos individuos foge, e/ou sinaliza desisténcia ou
subordinacdo ao oponente, como algumas vezes se observa indicado apenas pela mudanca de
coloracdo (MAAN et al., 2001).

O comportamento agonistico pode acontecer independente de estacdo do ano, do
estado reprodutivo, sexo ou idade dos individuos envolvidos (LADICH, 1997). No entanto,
em muitas espécies a agressividade costuma ser manifestada de maneira mais acentuada
durante a estacdo reprodutiva, quando machos podem disputar com outros machos pela
chance de reproducdo. Desse modo, 0s machos normalmente se mostram mais agressivos que
as fémeas que, por sua vez, apresentam preferéncia para acasalamento por machos que
tenham sido vencedores naqueles encontros agonisticos com outros machos. Normalmente
séo estes machos que irdo, posteriormente, defender a prole contra ameacas, de diversos tipos,
a0 seu sucesso reprodutivo (CACHO et al., 1999; CAMARA, 2004).

A selecdo pode favorecer a especializacdo de estratégias de ataque e de defesa, que
resultam na diversificacdo de comportamentos apresentados por membros de uma espeécie.
Individuos podem apresentar diferentes taticas de luta, dependendo do custo e beneficio que
eles oferecem durante encontros agonisticos. Por exemplo, individuos maiores exibem
atividades agonisticas de custo mais elevado, enquanto peixes menores apresentam
comportamentos de menor custo (TURNER, 1994). Do mesmo modo, peixes residentes
tendem a apresentar maior agressividade e assumir mais riscos que seus adversarios intrusos
em um determinado territério, provavelmente porque o residente reconhece melhor o valor do
territério defendido, e os potenciais beneficios que podem decorrer do controle daquele
territorio, enquanto gque o intruso ndo detém este conhecimento prévio e ndo possui a mesma
motivacdo (TURNER, 1994; KADRY & BARRETO, 2010).
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Em novos conflitos, os vencedores de conflitos anteriores podem se comportar de
maneira diferente de seus adversarios, apresentando um maior nimero de ataques ao oponente
(MAAN et al., 2001). Diferencas na agressdo em juvenis podem refletir a preparacdo para
futuros papeis. Essas diferencas podem aparecer também condicionadas pelo sexo do
individuo e evidenciar distingdes notaveis em encontros de mesmo Sexo ou com 0 Sexo 0posto
(ARNOTT & ELWOOD, 2009b).

Machos e fémeas tendem a exibir partes diferentes de seu corpo durante encontros
agonisticos. Machos frequentemente se envolvem em exibi¢cdes que destacam a lateral de seu
corpo (exibicoes laterais e ataques com a cauda), possivelmente porque usam essa tatica para
facilitar a avaliacdo do tamanho do corpo e da capacidade de luta do oponente, em vez de se
envolverem em encontros de maior intensidade e risco de modo mais imediato. Por sua vez,
fémeas comumente realizam aproximacdes frontais (exibicGes frontais e mordidas), e gastam
mais tempo nas proximidades de seus oponentes (CACHO et al., 1999; CARVALHO &
GONCALVES-DE-FREITAS, 2008; ARNOTT & ELWOOQD, 2009).

O acara-bandeira (Pterophyllum scalare) apresenta diferentes niveis de agressao
guando em contato com intrusos de mesmo sexo ou do sexo oposto (CACHO et al., 1999).
Além disso, em espécies em que ambos 0s sexos assumem papéis de defesa (ex. defesa da
ninhada), diferentes pressdes de selecdo podem atuar em cada sexo, podendo levar a
diferencas em taticas agressivas em encontros agonisticos. Machos e fémeas de Amatitlania
nigrofasciata usam taticas de luta distintas na defesa territorial. Aparentemente, a combinacédo
dos esforcos de ambos consegue afastar invasores de maneira mais eficaz (ARNOTT &
ELWOOD, 2009b).

De uma forma geral, estudos que avaliam o papel de cada sexo no comportamento
agonistico sdo importantes para identificar padrGes reprodutivos da espécie. No entanto, ainda
existem poucos estudos sobre estas diferencas entre ciclideos neotropicais.

A espécie de estudo e 0 comércio de peixes ornamentais

A espécie esta incluida na lista de espécies brasileiras de captura permitida para fins
ornamentais (MPA-MMA, 2012). A espécie possui coloracdo corporal interessante para
aquariofilia, com uma curiosa listra transversal escura que vai da boca até a nadadeira dorsal,
uma caracteristica peculiar do género. Com manchas e listras escurecidas, a coloracdo pode
variar do palido (sem listras) a escuro (com listras escuras fortes), variagdo caracteristica,
comum nos ciclideos (BAERENDS & BAERENDS VAN-ROON, 1950). A aquariofilia ou
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aquarismo é o termo atribuido a criacdo de peixes e outros organismos aquaticos com
finalidade ornamental, na qual os animais sdo normalmente criados em aquérios de vidro
(BOTELHO FILHO, 1990). Mundialmente apreciada, essa pratica movimenta um mercado
nacional e internacional de peixes dedicados a esta modalidade de uso. No sudeste asiatico
encontram-se 0s maiores fornecedores de espécimes. Paises da América do Sul, como Brasil,
Colébmbia e Peru, também ocupam um importante papel na exportacdo destes peixes.
Enquanto isso, paises como Estados Unidos e Japao estdo entre os maiores importadores de
espécies ornamentais (IBAMA, 2007).

Na regido Norte do Brasil, onde Mesonauta insignis é comercialmente explorado
como espécie ornamental, os Estados do Amazonas e do Para lideram a exportacdo nacional
de peixes com finalidade ornamental (RIBEIRO et al., 2008). O comércio de peixes
ornamentais representa uma das maiores atividades extrativistas no Estado do Amazonas. A
regido do médio Rio Negro, municipio de Barcelos, é o principal polo de peixes ornamentais
do estado. Além dessa, a regido do médio Solimdes, no municipio de Tefé, também se mostra
atuante na producdo de peixes ornamentais (ANJOS et al., 2009; IBAMA, 2007; SOUZA &
MENDONCA, 2009).

Em 2012, o IBAMA permitiu a captura, o transporte e a comercializacdo de
exemplares vivos de peixes nativos de 725 espécies amazobnicas, pertencentes a varias
familias (MPA-MMA, 2012). As familias Callichthyidae, Characidae, Cichlidae,
Gasteropelecidae e Lebiasinidae representam grande parte dos peixes comercializados no
estado do Amazonas (ANJOS et al., 2009). Representantes da familia Cichlidae, os acaras-
disco sdo os espécimes de maior valor de mercado. Por esse motivo, essas espécies sdo alvo
de grande exploracdo, situagdo que levou a uma severa diminui¢do dos estoques naturais da
espécie em aguas de varias regides da AmazOnia, como no caso da Reserva de
Desenvolvimento Sustentdvel Mamiraud (RDSM), indicando a necessidade da implantagéo de
planos de manejo de espécies ornamentais nestes locais (CRAMPTON, 1999; ANJOS et al.,
2009).

Em 2009, o Instituto de Desenvolvimento Sustentavel Mamiraud (IDSM) criou o
Plano de Manejo das Areas de Coleta de Ornamentais do Amana (PORA) com o propésito de
organizar e regulamentar a exploracao de peixes ornamentais na RDSA, nas proximidades da
cidade de Tefé. Nessa regido, as principais espécies exploradas sdo as do género

Apistogramma, representando 49,13% dos individuos explorados, e o0s acaras-disco
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(Symphysodon aequifasciatus), representando 46,24% (QUEIROZ & HERCOS, 2009). Além
dessas especies o PORA seleciona 19 espécies candidatas a manejo. Dentre elas, esta

Mesonauta insignis, objeto deste estudo.

Como existem limitacGes na capacidade de diferenciacdo de espécies ornamentais por
parte das autoridades alfandegarias, e também de outros agentes de controle do Estado, ndo €
incomum que individuos da espécie Mesonauta insignis sejam confundidos com individuos
de Mesonauta festivus (SILVA et al., 2015), gerando uma pressao adicional sobre a espécie
alvo deste estudo. Informagdes consistentes sobre os principais aspectos bioldgicos de
recursos naturais sao importantes para melhoria e adequacéo de praticas de manejo, inclusive
no seu controle. Estudos sobre a biologia de espécies ornamentais realizados nas RDS Amana
e Mamiraud (HERCOS et al., 2009) foram seguidos da implantacdo de técnicas mais
adequadas de manejo de acarés-disco através do PORA, que hoje em dia, sdo explorados
comercialmente de maneira sustentavel. Embora exista potencial econémico para 0 comércio
de peixes ornamentais, as caracteristicas bioldgicas e ecoldgicas de espécies ornamentais

ainda sdo pouco conhecidas.

Espécie alvo: acara-boari (Mesonauta insignis)

Até o momento, poucos estudos foram realizados para caracterizagdo da biologia
reprodutiva do Mesonauta insignis, e a maior parte destes foi conduzida na regido deste
estudo (FAVERO et al., 2010; SILVA et al., 2015). Dentre os ciclideos amaz6nicos, 0 género
Mesonauta possui espécies amplamente distribuidas pela América do Sul (PIRES et al.,
2014). Essas espécies estdo distribuidas tanto em ambientes de agua branca, caracterizados
pela alta produtividade e riqueza em nutrientes, como também em habitats pobres em
nutrientes, como a agua preta (HENDERSON & CRAMPTON, 1997; SAINT-PAUL et al.,
2000). Mostrando sua capacidade de adaptacéo, espécies desse género podem apresentar dieta
generalista e mudar a fonte de alimento ao longo do periodo hidrolégico (ROPKE et al.,
2014)

Conhecido popularmente como acara-boari na maior parte de sua distribuicéo,
Mesonauta insignis é uma espécie que se destaca por sua incrivel adaptabilidade nas aguas
amazonicas (PAULA-SILVA et al., 2002). E, por este motivo, facilmente encontrada nos
distintos ecossistemas aquaticos de toda a Amazbdnia, como em aguas pretas dos lagos da

Reserva de Desenvolvimento Sustentdvel Amana (RDSA) e em aguas brancas dos lagos da
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Reserva de Desenvolvimento Sustentavel Mamiraua (RDSM) (FAVERO et al., 2010; SILVA
etal., 2015).

A espécie ¢é bentopelagica, e os adultos reprodutivos depositam seus ovos em folhas
submersas proximo a superficie, com desova parcelada ao longo do ano. A prole recebe
efetivo cuidado biparental, particularidade que ndo é rara entre as espécies da familia dos
ciclideos, com algumas poucas exce¢des (KEITH et al., 2000; PIRES et al., 2014; SILVA et
al., 2015). Desse modo, individuos dessa espécie podem ser encontrados abundantemente em
meio a zona radicular da vegetacdo flutuante, abrigo dominado especialmente por gramineas e
outras macrofitas aquéaticas (SAINT-PAUL et al., 2000; HERCOS et al., 2012).

Talvez por esta notavel capacidade de adaptacdo, M. insignis é uma espécie dominante
na ictiofauna da area do estudo, com grande biomassa representada ao longo das estacoes,
tanto na vazante quanto na enchente dos rios, sendo também encontrada em abundéncia ao
longo de todo ano (HERCOS et al., 2012). De acordo com Favero et al. (2010), M. insignis
originarios de aguas pretas da RDSA apresentam tamanho médio da primeira maturacao
sexual em 6,41 cm de comprimento padrdo, com fecundidade média de 609 + 178,3 ovdcitos,
e com um pico de desova durante o periodo de outubro a fevereiro. Enquanto que, num estudo
realizado em &guas brancas da RDSM, as fémeas da espécie atingem a primeira maturacdo em
5,18 cm e machos em 5,5 cm, com fecundidade média de 1184 + 40,8 e pico de desova
similar, entre outubro e marco (SILVA et al., 2015). Os estudos de Favero et al. (2010) e de
Silva et al. (2015) mostram estratégias de reproducdo do M. insignis que sugerem que a
primeira maturacdo e a fecundidade podem variar de acordo com o tipo de habitat ocupado
pela espécie.

Estudos bioldgicos e comportamentais de espécies que apresentam potencial
econémico podem colaborar bastante para 0 monitoramento de suas populagdes e assegurar a
demanda de peixes para o comércio. Podem sugerir, por exemplo, cotas de captura, tamanho
minimos de captura, sexo a ser explorado, formas menos impactantes de estocagem e
transporte, e periodos de defesos da espécie. Todas estas sdo ferramentas que podem ajudar a
garantir uma exploragdo mais sustentavel.

A conservagdo de espécies também requer informacGes sobre a ecologia
comportamental dessas espécies. Padrdes migratorios demandas de forrageio, e comunicagéo,
além de agressividade no comportamento reprodutivo, na guarda do parceiro ou da prole, e na
definicdo do tamanho de territorio sdo alguns aspectos comportamentais cujo conhecimento

contribui para a construcdo de medidas efetivas de protecdo e conservacdo (SNOWDON,
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1999). De fato, investigar o comportamento reprodutivo de peixes ornamentais viabiliza o
entendimento de fatores que afetam a reproducdo da espécie, seu recrutamento e sua
exploracdo (incluindo a sua mortalidade por manejo inadequado).

Acredita-se que o estudo do comportamento agonistico pode também ser importante
para a melhor compreensdo da reproducéo da espécie. E esperado, no presente estudo, que a
agressividade seja exibida de maneira mais acentuada durante a estacdo reprodutiva da
espeécie, pois € 0 momento em que a maior parte da populacdo adulta encontra-se em estado
reprodutivo, e quando as oportunidades de acasalamento mais motivam a competicdo
coespecifica por parceiros (BRIFFA & SNEDDON, 2007; DAMSGARD &
HUNTINGFORD, 2012). Este estudo buscou investigar o efeito do estado reprodutivo e do
sexo sobre o comportamento agonistico do ciclideo amazénico Mesonauta insignis. Além
disso, o0 presente estudo quer contribuir para a geracdo de informacdes de base ecoldgica e
comportamental para a construcdo futura de planos de manejo sustentavel para esta espécie na

Amazo0nia.
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CAPITULO 1

Dinamica do comportamento agonistico do ciclideo amazodnico, Mesonauta insignis
(Hackel, 1840)
SARMENTO, C. G., CARVALHO, T. B. & QUEIROZ, H. L.
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RESUMO

O comportamento agonistico entre ciclideos € uma ferramenta para regular o acesso destes
animais a recursos limitados, e fator determinante no seu sucesso reprodutivo. O objetivo
deste estudo € descrever os padrbes de comportamento agonistico exibidos por Mesonauta
insignis e avaliar a dindmica das suas interacdes agonisticas. Grupos de individuos adultos
foram adensados em aquario de vidro por 15 minutos. Pares de adultos de tamanho
semelhante foram submetidos a isolamento social por 24h, ap6s o que foram pareados
também por 15 minutos. Nos dois procedimentos, os animais foram filmados apds iniciado o
momento de agrupamento ou pareamento. Os experimentos foram realizados em janeiro,
julho e novembro de 2016. Foi elaborado um etograma composto por oito unidades
comportamentais agonisticas. As unidades foram agrupadas em classes de intensidades baixa,
média e alta, com base no seu gasto energético e no seu potencial de risco, e em classes ou
tipologias funcionais, em comportamentos de avaliacdo, agressao e defesa. A dindmica das
interacbes agonisticas indicou um escalonamento da intensidade das unidades
comportamentais até o fim do conflito. Os conflitos foram divididos em trés fases
consecutivas, escalonadas de acordo com a intensidade dos comportamentos realizados. A
Exibicdo Paralela foi a unidade comportamental mais utilizada no inicio dos encontros,
enquanto o Confronto Frontal foi a unidade que antecedeu o fim dos conflitos. Alguns
encontros foram encerrados ainda na fase inicial, e tiveram seu inicio e fim do conflito
definidos apos a realizagdo de unidades de Ameaca e Ataque. As interacfes agonisticas entre
adultos de Mesonauta insignis sugerem que comportamentos simultaneos sdo usados na
avaliacdo entre os adversarios, por isso sao realizados mais frequentemente no inicio e no fim

do conflito.

Palavras-chave: Agressdo; Avaliacdo; Ciclideos Neotropicais; Escalonamento de Intensidade

Diferencas sexuais.

27



INTRODUCAO

A agressdo em peixes acontece especialmente por meio de interacdes agonisticas,
normalmente realizadas entre membros de uma mesma espécie (agressdo coespecifica), e
envolve um leque de comportamentos que inclui desde o ataque e/ou luta até a submisséo e/ou
fuga. Num contexto de competicdo, peixes exibem comportamentos agonisticos que buscam a
definicdo do conflito pelo estabelecimento de um perdedor. O vencedor terd prioridade de
acesso a recursos limitados, como alimentagdo, parceiros sexuais e territério (DAVIES et al.,
2012; HUNTINGFORD & CHELLAPPA, 2006).

Nas espécies de peixes da familia Cichlidae, a agressividade é evidente e essencial na
organizacdo social das populacfes. O comportamento agressivo é exibido naturalmente
durante suas interacfes sociais, e nesses peixes a organizacao social € baseada na hierarquia
de dominancia e territorialidade (BAERENDS & BAERENDS VAN ROON, 1950). Nos
sistemas de dominancia destas espécies, o subordinado normalmente retrai-se em resposta a
aproximacdo do dominante, resultado de encontros agonisticos prévios. Nos tipos de
territorialidade apresentados pelos ciclideos, os animais costumam defender uma éarea
especifica, seja um local de realizacdo da corte, da nidificacdo e desova, ou mesmo do
cuidado parental (CHELLAPPA et al, 1999; HUNTINGFORD & CHELLAPPA, 2006).

O repertério comportamental ja& documentado nesta familia evidencia padrdes no
comportamento agonistico dos Ciclideos, com diferencas em intensidade e duracéo, indicando
a potencialidade de causar, ou ndo, danos ao oponente. Os conflitos normalmente se iniciam
com comportamentos de exibi¢des, padrdes comportamentais de baixa intensidade,
comportamentos energeticamente econdmicos que nao apresentam maiores riscos de injurias
e gue sdo realizados a distancia (ex. exibi¢bes de ameagcas), e resultam no aumento aparente
do tamanho do corpo dos individuos (ex. ericamento dos opérculos e nadadeiras) (MAAN et
al., 2001). Os conflitos podem continuar com a realizacdo de comportamentos de ataques,
unidades comportamentais mais dispendiosas e com maior proximidade entre os animais,
como Ameaga e Ataque, aumentando o risco de injurias (GONCALVES-DE-FREITAS et al.,
2014).

No inicio da interagdo, a aproximacdo inicial costuma partir de vencedores
experientes, aumentando sua chance de persuadir o oponente ao sinalizar sua experiéncia
prévia (HSU & WOLF, 2001; HSU et al, 2006). Por outro lado, pode-se também esperar que
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peixes provaveis perdedores sejam inicialmente mais agressivos, e iniciem as disputas quando
houver assimetria no valor do recurso disputado (payoff), que pode ser maior para o possivel
perdedor do que para o vencedor (DUGATKIN & OHLSEN, 1990). Ou ainda, quando
individuos, muitas vezes inexperientes, enganam-se quanto a sua capacidade de luta e
decidem iniciar o conflito JUST & MORRIS, 2003).

Bastam alguns segundos ap0s 0 pareamento para que peixes do grupo dos ciclideos
engajem em interacdo agonistica. A hierarquia de dominancia pode ser estabelecida
rapidamente, definindo ainda no inicio do encontro um vencedor e um perdedor da disputa, e
caracterizando uma interacdo assimétrica entre 0os membros do conflito. Neste tipo de
interacdo agonistica, 0 receptor ndo responde de maneira agressiva e é atacado pelo peixe
emissor (vencedor) que realiza comportamentos de ameaca, ataque e perseguicdo, enquanto o
animal perdedor apenas realiza comportamento de fuga (OLIVEIRA & ALMADA, 1998b).
Enquanto que, em encontros ou interagdes agonisticas mais simétricas, lutas com a boca e
exibicdes matuas sdo mais esperadas. Nestes casos, a hierarquia de dominancia pode demorar

um pouco mais até ser estabelecida ao final do conflito.

Diferencas na capacidade de luta, ou no potencial de monopolizar recursos (RHP —
Resource Holding Potential), podem influenciar a decisdo dos animais durante o conflito
(JUST & MORRIS, 2003). Nas interacbes assimétricas, estas diferencas normalmente sao
detectadas logo ao inicio, fazendo com que o encontro agonistico seja curto, e que logo se
estabeleca um vencedor. No inicio do conflito os envolvidos buscam uma avaliagdo da
capacidade de luta de ambos oponentes. A RHP pode ser usada para prever se ocorrerd ou nao
um escalonamento do conflito para fases posteriores, mais energeticamente dispendiosas e
arriscadas. Os envolvidos podem escolher desistir ou continuar no conflito. Quando a
assimetria é grande, o concorrente de menor RHP pode desistir rapidamente do conflito, que é
interrompido nesta fase, reduzindo seu risco de lesdes futuras, e reduzindo o gasto de energia
e de tempo em uma luta da qual provavelmente saird como perdedor (ARNOTT &
ELWOOQOD, 2009).

Ja em situagbes de maior simetria entre os individuos e seus respectivos RHP, a
interacdo agonistica pode escalonar para uma sequéncia mais longa de comportamentos mais
dispendiosos de média e alta intensidade, e com maior risco para os envolvidos (ENQUIST et
al., 1990). Tipicamente, o conflito pode evoluir, de uma fase inicial com comportamentos de

baixa intensidade, para uma fase intermediaria com comportamentos de média intensidade, ja
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com contato fisico, mas ainda com baixo risco de danos (ex. ataques) e, em seguida, o conflito
pode chegar a um estagio avancado, com a realizacdo de comportamentos de alta intensidade
e com potencial de causar danos reais através de atividades energeticamente dispendiosas,
incluindo o contato fisico com risco de lesdo dos animais envolvidos (ex. ataques, confronto
frontal). Normalmente, os conflitos encerram sem, ou com pouco, dano ao adversario.
Entretanto, danos e mortes s&o mais frequentes quando a disputa acontece num contexto de
competicdo por um recurso mais valioso para 0s peixes, Como parceiros sexuais, por exemplo
(HUNTINGFORD & CHELLAPPA, 2006; MAAN et al., 2001; TURNER, 1994).

Informacdes sobre os adversarios sdo obtidas ao longo do conflito, e podem sugerir a
duracdo e o resultado da disputa, como em uma avaliacdo mutua, prevista pelo modelo de
avaliacdo sequencial (SAM - Sequential Assessment Model). Este modelo prevé que dois
individuos em interacdo, A e B, emitem e recebem informacéo sobre o oponente. Quando A
exibe comportamento de luta em direcdo a B, A adquire informagdes do custo envolvido para
continuar a luta. Enquanto que B recebe informacGes sobre a RHP de A e o custo dessa
interacdo. O individuo B pode escolher lutar com A ou desistir, se a interacdo for avaliada
como muito dispendiosa (ENQUIST & LEIMAR, 1983).

O SAM sugere uma relacdo negativa entre a assimetria dos adversarios (ex. diferengas
em RHP) e duracéo do conflito. A RHP dos oponentes parece predizer o resultado do conflito,
sendo esperado que o peixe vencedor apresente uma maior capacidade de luta. Contudo,
diferentes caracteristicas do individuo determinam a RHP, como tamanho, experiéncia,
posicdo social, sexo e estado fisiolégico (ARNOTT & ELWOOD, 2009). Normalmente, essas
informacBes podem ser obtidas em comportamentos simétricos, onde ambos os individuos
participam em condic¢des mais semelhantes (ENQUIST & LEIMAR, 1983).

Este estudo busca identificar e descrever os padrGes de comportamento agonistico
exibidos por peixes adultos de Mesonauta insignis e avaliar a dinamica das suas interagdes
agonisticas. O acara-boari, Mesonauta insignis (HACKEL, 1840), € um peixe amazdnico
pertencente a linhagem Heroini, da familia Cichlidae. Sua biologia ainda é pouco conhecida,
embora ja tenham sido estudados alguns dos seus aspectos reprodutivos (FAVERO et al.,
2010; SILVA et al., 2015). Todavia, até 0 momento os padrdes comportamentais exibidos
durante eventos agonisticos da especie sdo desconhecidos. Este estudo busca contribuir para a
geracdo de informacdes de base comportamental que auxiliem na compreensdo da biologia

reprodutiva espécie.
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MATERIAL E METODOS

A espécie

Popularmente conhecido como acara-boari, Mesonauta insignis (Figura 1) é uma
espécie de médio-pequeno porte da familia Cichlidae. Um individuo adulto pode alcangar em
torno de 9 ou 10 cm de comprimento padrdéo (HERCOS et al., 2009). Encontrada em
diferentes ecossistemas aquaticos (HENDERSON & CRAMPTON, 1997), essa espécie esta
amplamente distribuida na América do Sul (Figura 2), na bacia do rio Amazonas, no alto rio
Negro em territorio brasileiro, e na bacia do rio Orinoco, na Colémbia e Venezuela
(KULLANDER, 2003).

Figura 1. Mesonauta insigins. Fonte: Jonas Oliveira.
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.Figura 2. Mapa de distribui¢do do Mesonauta insignis na América do Sul. Fonte: www.aquamaps.org.

A espécie possui coloragdo corporal que a torna interessante para a aquariofilia, com
uma curiosa listra transversal escura que vai da boca até a nadadeira dorsal, que é uma
caracteristica peculiar do género. Com manchas e listras escurecidas, a coloracdo pode variar
do palido (sem listras) a escuro (com listras verticais escuras), uma caracteristica comum dos
ciclideos que os tornam valiosos para o comércio de peixes ornamentais (BAERENDS &
BAERENDS VAN-ROON, 1950).

Animais

Individuos adultos de M. insignis (aqueles acima de 5,3 cm, conforme definido por
SILVA et al.,, 2015) foram coletados nos lagos Boca do Mamiraua, Juruazinho, Pagdo,
Taracoa e Tracaja (coordenadas geogréficas 03°11'75.4"S e 064°79'42.8"W; 03°02'30.5"S e
064°50'56.7"W; 03°04'09.8"S e 064°84'04.1"W; 03°10'37.9"S e 064°79'90.7"W e 03°09'44.7"S
e 064°76'64.3"W, respectivamente) situados na planicie alagada por dguas brancas do médio
Rio Solimdes, na Reserva de Desenvolvimento Sustentdvel Mamiraua (RDSM). Os peixes
foram transportados para o laboratério de Comportamento de Peixes do Instituto de
Desenvolvimento Sustentavel Mamiraua (IDSM), no municipio de Tefé. No laboratério os
peixes foram submetidos a um periodo minimo de trés dias de aclimatacdo, que antecederam
0s experimentos (conforme protocolo adotado por TERESA & GONCALVES-DE-FREITAS,
2003).

No laboratorio, os animais foram mantidos em tanques de polietileno com capacidade

de 310 litros, numa densidade de estocagem de 1 animal/5L. Durante esse periodo, a
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temperatura foi mantida constante em aproximadamente 28°C, e o fotoperiodo controlado em
12L:12D (luz entre 07:00 h e 19:00 h). Filtros bioldgicos e aeracdo constante permitiram o
monitoramento continuo da qualidade da agua, e sua manutencdo em niveis adequados e
estaveis. Os animais foram alimentados com racdo comercial (32% de proteina) oferecida
uma vez por dia até a saciedade. O alimento ndo consumido em 30 minutos era removido,

para evitar a deterioracdo da qualidade da agua e do ambiente de manutencao.

Delineamento experimental
Interacéo agonistica em grupos

Grupos de 15 individuos adultos foram retirados do tanque de aclimatacdo e adensados
em aquario de vidro (capacidade de 72 litros) por 15 minutos. A densidade de 15 animais foi
usada para esgotar o limite de animais no aquario (1lanimal/5L) com objetivo de aumentar a
probabilidade de comportamentos agressivos e permitir a identificacdo e descricdo do
repertério comportamental agonistico completo da espécie. Esse procedimento foi repetido
trés vezes, cada uma delas com grupos de diferentes individuos. Os grupos foram formados
aleatoriamente nos tanques de manutencdo. Os espécimes mediam entre 5 e 9cm de
comprimento padrdo. O sexo dos individuos ndo foi determinado. Os grupos foram filmados
durante todo o periodo de adensamento com uma camera filmadora GoPro Hero4 Silver.

Interacdo agonistica em pares

Individuos adultos ndo testados previamente foram inicialmente anestesiados por
imersdo em eugenol (64uL/L) para a realizacdo das medidas biométricas, comprimento
padrdo (mm) e peso corporal (g), com uso de um paquimetro e uma balanca semi-analitica. O
peixe foi considerado anestesiado quando ocorreu perda postural, falta de reagdo motora a
estimulo e manutencdo da ventilacdo, sinais compativeis com o estdgio Il de anestesia, como
descrito por lwama et al. (1989). Apos a biometria, os animais foram transferidos para baldes
contendo agua limpa e aeragé@o constante para recuperacdo do efeito do anestésico.

Assim que recuperados, os espécimes foram submetidos ao isolamento social por 24h
em aquario de vidro (40x10x30, 12 litros). Apds isolamento, os individuos foram pareados em
aquario neutro de mesmo tamanho por 15 minutos. Esse procedimento foi realizado vinte

vezes com diferentes individuos, e cada individuo foi pareado apenas uma vez.
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Considerando que o tamanho é um fator que interfere no perfil agonistico
(BEECHING, 1992), os membros de cada par apresentavam tamanhos semelhantes (e a
diferenca foi sempre menor que 10%) e mediam 6,55 £ 0,7cm de comprimento padréo e 12,2
+ 3,99 de massa corporal. Durante cada pareamento, o par foi também filmado com camera

filmadora GoPro Hero4 Silver.

Observagdes comportamentais

As filmagens foram realizadas para identificagdo e descricdo das unidades
comportamentais e para a analise da dinamica da interacdo agonistica entre os individuos.
Cada filmagem perdurou por todo o periodo de 15 minutos dos adensamentos ou dos
pareamentos, e foi iniciada imediatamente apds a introdugdo dos animais nos aquarios de
teste, uma vez que as interacfes sociais entre peixes costumam iniciar logo apds a formacéo
do par ou do grupo (NELISSEN, 1986; OLIVEIRA & CANARIO, 2001).

Cada filmagem foi posteriormente observada, de modo a permitir a cuidadosa
identificacdo dos animais, bem como de todos os seus comportamentos individualizados. O
agressor e o agredido nos conflitos de pareamento foram identificados por suas caracteristicas
individuais, como marcas naturais e tamanho relativo. A interacdo entre os animais adensados
foi usada para identificar e descrever as unidades comportamentais agonisticas exibidas por
Mesonauta insignis, organizadas em um etograma . Esta identificacdo foi baseada em
etogramas de interacGes agonisticas ja publicados com espécies de ciclideos que ja tiveram
seu repertério comportamental bem documentado, como o caso de Oreochromis niloticus
(ALVARENGA & VOLPATO, 1995), e de outras espécies da linhagem Heroini, como
Pterophyllum scalare (CACHO et al., 1999), Geophagus surinamensis (TERESA &
GONCALVES-DE-FREITAS, 2003) e Laetacara araguaiae (TERESA & GONCALVES-
DE-FREITAS, 2011).

As unidades comportamentais identificadas foram organizadas em classes de acordo
com sua funcdo durante a interacdo agonistica. Critérios definidos por Ferno (1987) e por
Gomez-Laplaza e Morgan (1993) para outras espécies de ciclideos foram adotados para
classificar a intensidade das unidades comportamentais, conforme utilizado na classificacdo
das interacdes agonisticas de Geophagus surinamensis por Teresa e Gongalves-de-Freitas
(2003):
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(1) comportamentos de baixa intensidade: envolvem exibi¢Ges pouco agressivas, sem contato
corporal e com baixo risco de lesdo. Aparentemente atuam na comunicagdo visual entre os

adversarios, contribuindo para a avaliacdo de tamanho corporal.

(2) comportamentos de média intensidade: ndo ha contato corporal, mas representam maior
gasto energético e sdo exibidos ou executados proximos ao oponente. Aproximacgdo que pode

culminar, posteriormente, em ataques.

(3) comportamentos de alta intensidade: aqueles realizados com contato corporal, alto gasto

energético e alto risco de lesdes.

A interacdo entre os pares foi usada para avaliar a dindmica da interacdo agonistica de
Mesonauta insignis ao longo do conflito. O tempo de laténcia (tempo decorrido do inicio do
pareamento até o primeiro ataque) e duracdo do conflito foram registrados para cada conflito
observado nos pareamentos. As unidades comportamentais exibidas do inicio ao fim do
conflito foram sequenciadas para identificacdo das unidades que foram realizadas mais
frequentemente nas fases do conflito. Além disso, a exibicdo de unidades comportamentais
simultaneas durante o encontro também foi considerada. O fim do conflito foi identificado
guando o animal perdedor deixou de engajar-se no conflito e passou a fugir do vencedor,

conforme critério estabelecido por Falter (1983).

Nota ética

Todos os procedimentos experimentais foram aprovados pelo do CEUAP (Comité de
Etica no Uso de Animais e Plantas) do IDSM, Tefé, AM (protocolo n°® 001/2016).

RESULTADOS

Interacéo agonistica em grupos

Confrontos foram observados continuamente durante todo o periodo das filmagens,
que representaram 0s 15 minutos de interacdo entre os individuos do grupo. O perfil
agonistico da espécie pode entdo ser caracterizado por comportamentos em trés classes: de
avaliacdo, de agressividade e de defesa. Com isso, foi elaborado um etograma composto por
oito unidades comportamentais agonisticas, organizadas nestas classes funcionais e em graus
de intensidade (Tabela 1 e Figura 3). Dessas unidades, a exibi¢cdo paralela mostrou ser uma

unidade comportamental de avaliagdo normalmente exibida no inicio dos conflitos. As
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unidades comportamentais ameaga, ameaca perpendicular circular, ataque, confronto frontal
e perseguicdo representam o repertério de comportamentos de agressdo de Mesonauta
insignis. E as unidades comportamentais ondulacdo de repulsdo e fuga correspondem a

comportamentos defensivos.

Quanto a intensidade, a unidade comportamental exibicdo paralela foi considerada
como um comportamento de baixa intensidade. As unidades comportamentais ameaca,
ameaca perpendicular circular, perseguicdo e fuga, como comportamentos de média
intensidade. E ataque, confronto frontal e ondulagdo de repulsdo, foram considerados
unidades comportamentais de alta intensidade.
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Tabela 1. Etograma de comportamentos agonisticos, e suas intensidades, para Mesonauta insignis.

Classes

Unidades Comportamentais e intensidades

Descricéo

Comportamento de

Avaliagéo

Exibicdo Paralela (1)

Com a boca aberta, dois peixes posicionam-se paralelamente um ao outro,
permanecendo lado a lado sem contato e voltados para dire¢des opostas.

Comportamento simultaneo, ambos séo emissores.

Comportamentos

AgQressivos

Ameaca (2)

Um peixe (emissor) nada em dire¢cdo ao outro (receptor) e abre a boca,
sem tocar o corpo do oponente. A ameaca pode ocorrer de forma lateral,

perpendicular e frontal, suas sub-unidades.

Ameaca perpendicular circular (3)

Um individuo (emissor) fica nadando de forma circular em torno do seu
préprio eixo, perseguindo o oponente, enquanto o outro individuo

(receptor) nada ao seu redor na mesma direcdo, em trajetoria circular.

Ataque (4)

Um peixe (emissor) se aproxima do outro (receptor) com a boca aberta, e
encosta a boca em alguma parte do corpo de seu oponente. O ataque pode
ocorrer na parte lateral mediana do corpo, ventre, dorso ou nadadeiras, ou

na parte frontal, suas subunidades.

Confronto Frontal (5)

Com a boca aberta, dois peixes empurram-se com as mandibulas
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justapostas, realizando movimentos rapidos, e muitas vezes produzindo
ondulacéo do corpo, podendo acontecer de forma breve ou prolongada

(mais de um minuto). Comportamento simultaneo, ambos sdo emissores.

Perseguicéo (3)

Um peixe (emissor) nada em direcdo ao oponente (receptor), percorrendo

a mesma trajetoria do receptor, que foge.

Comportamentos de

Defesa

Fuga (2)

Um peixe que estd sendo perseguido ou atacado afasta-se rapidamente.

Ondulagé&o de repulsdo (4)

Ap0s ser ameacado ou agredido, o peixe (emissor) produz movimentos
em que ondula o corpo intensamente, até que o peixe agressor se afaste

(repulsdo do peixe agressor).
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Figura 3. llustracdo do etograma de comportamentos agonisticos exibidos por Mesonauta insignis: (a) ameaca,
(b) ameaca perpendicular circular, (c) ataque, (d) confronto frontal, (e) exibicio paralela, (f) ondulacéo de

repulsdo, (g) perseguicéo e fuga.

Interacéo agonistica em pares
Dinamica da interacdo agonistica

O pareamento dos individuos permitiu detalhar os parametros especificos das
interacbes agonisticas da espécie. A laténcia media dos conflitos foi de 291+204s. Os
conflitos normalmente apresentaram comportamentos de exibicdo paralela executados na fase
inicial, seguida da realizacdo de ameaca e ataque, que foram defendidos com uso da

39



ondulagéo de repulséo e fuga pelo individuo agredido. O fim do conflito aconteceu quando o
animal perdedor passou a fugir dos ataques do oponente, em sua maioria, apds a realizacao de
um confronto frontal. A duracdo dos conflitos foi, em média, de 145+108s. Apos definicdo do
vencedor e do perdedor, o animal vencedor passava a realizar sequencias de ameaca, ataque e
perseguicdo, enquanto o animal perdedor apenas realizava fuga, conforme critério ja
estabelecido na literatura (FALTER 1983).

A dindmica da interacdo agonistica indicou um escalonamento das unidades
comportamentais até o fim do conflito, com o crescimento da intensidade das unidades
comportamentais executadas. Os conflitos observados nos animais pareados foram iniciados
em igual proporcdo por vencedores e por perdedores. No geral, 80% dos conflitos evoluiram
para fases mais dispendiosas (alta intensidade), enquanto apenas 20% foram resolvidos ainda
na fase inicial. Os individuos realizaram exibicao paralela no inicio do confronto em 65% dos
pares analisados, enquanto o ataque foi a unidade comportamental que 0s peixes usaram para
iniciar a interacdo em 35% dos pares. Dos conflitos iniciados por ataque, 25% dos pares nao
apresentou unidades comportamentais simultaneas ao longo da interacdo. Em 40% dos pares o
conflito foi solucionado apos realizacdo de confronto frontal. Enquanto em 35%, a exibicao
paralela antecedeu o fim do conflito. Unidades comportamentais simultaneas como o
confronto frontal e exibigdo paralela ndo foram observadas em 25% dos pares, que tiveram o
fim do conflito definido apds a realizacdo de ataque e fuga.

DISCUSSAO

O presente estudo demonstra uma complexidade de comportamentos agonisticos
exibidos pelo ciclideo amazdnico Mesonauta insignis que foi compativel com a de outros
ciclideos amazonicos. As unidades comportamentais descritas seguiram o padrdo geral
encontrado para outros ciclideos, incluindo o repertério comportamental registrado, muito
semelhante aquele ja documentado para as espécies Pterophyllum scalare (CACHO et al.,
1999), Geophagus surinamensis (TERESA & GONCALVES-DE-FREITAS, 2003) e
Laetacara araguaiae (TERESA & GONCALVES-DE-FREITAS, 2011), que, assim como 0

Mesonauta insignis, pertencem também a linhagem Heroini da mesma familia.

As unidades ameaca, ataque, confronto frontal, exibicdo paralela, perseguicéo,
ondulacdo de repulsdo e fuga sdo comportamentos ja bem documentados para a familia
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Cichlidae (como em ALVARENGA & VOLPATO, 1995; BAERENDS &BAERENDS-VAN
ROON, 1950; CACHO et al., 1999; FALTER, 1983). J& a unidade comportamental de
ameaca circular perpendicular ainda ndo possuia até aqui qualquer registro na literatura para

ciclideos neotropicais.

A unidade comportamental ameaca perpendicular circular ja foi registrada por
Turner e Huntingford (1986) e Carvalho et al. (2012) para os ciclideos africanos Oreochromis
mossambicus e Oreochromins niloticus. Enquanto para espécies neotropicais, foi encontrada
apenas uma unidade comportamental similar, exibida pelo ciclideo Aequidens rivulatus, a
unidade carouselling (MAAN et al., 2001), definida como o ato de dois peixes descreverem
uma trajetoria circular enquanto perseguem um ao outro. H&, no entanto, uma diferenca
fundamental entre este comportamento mencionado e aquele descrito no presente estudo.
Enquanto o carouselling mostra-se um ato de perseguicdo simultdnea, na ameaca
perpendicular circular o peixe emissor descreve um circulo em volta de seu préprio eixo,
enquanto persegue 0 oponente que nada em seu redor, numa aparente demonstracdo de

ameaca, no qual o individuo central é referido como pivo e emissor.

A dindmica do comportamento agonistico de Mesonauta insignis aqui descrita
evidenciou a existéncia de diferentes fases ao longo das interagdes. Os padrdes
comportamentais descritos podem indicar o nivel de agressividade durante os confrontos, pois
diferem em sua intensidade, que avanca de maneira escalonada até o fim do conflito. Nesse
estudo, 80% dos conflitos registrados seguiram essa mesma sequéncia de fases de intensidade
escalonada e agressividade gradualmente aumentada. Outros autores também definiram fases
em interagdes agonisticas simétricas entre peixes ciclideos (OLIVEIRA & ALMADA, 1998b;
MAAN et al., 2001), corroborando o padréo identificado na espécie de estudo.

Entretanto, em 20% dos encontros observados neste estudo, os conflitos foram
encerrados ainda na fase inicial. Esse resultado pode sugerir assimetria entre 0s oponentes,
pois individuos de menor RHP podem escolher desistir rapidamente do conflito reduzindo seu
risco de lesdo e o gasto de energia, ajudando a definir logo um vencedor (TURNER &
HUNTINGFORD, 1986; ARNOTT & ELWOOD, 2009).

De acordo com Hsu e colaboradores (2006), o individuo que ataca seu oponente no
inicio do confronto normalmente vence. No entanto, os Mesonauta insignis observados ndo
confirmaram esta predicdo, e sugerem que perdedores e vencedores iniciam conflitos na

mesma proporcdo. Foram observados eventos aleatérios de iniciacdo tanto por perdedores,
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quanto por vencedores. A probabilidade de lesdo durante o conflito é baixa. Portanto, o custo
de iniciar um confronto se torna desprezivel quando comparados com o possivel acesso ao
recurso em questdo (MORETZ, 2003).

E esperado que provaveis perdedores sejam mais agressivos e iniciem conflitos
quando houver uma assimetria no valor do recurso para os oponentes (JUST & MORRIS,
2003). Entretanto, o primeiro ataque pode partir tanto de vencedores experientes, que
aumentam a chance de persuadir o oponente ao sinalizar sua experiéncia prévia (HSU&
WOLF, 2001), quanto de individuos mais fracos, que iniciam conflitos para sinalizar sua
forca, enganando o oponente (MORETZ, 2003).

Antes do inicio do encontro agonistico, 0s oponentes ndo possuem quaisquer
informacBes a respeito um do outro. Exibi¢Ges ritualizadas permitem que os individuos
acumulem informacGes sobre seus adversarios durante as lutas e utilizem essas informacdes
para decidir desistir ou continuar na disputa, evitando lutas dispendiosas nas quais
provavelmente iriam perder (PARKER, 1974; ENQUIST et al, 1990). Por isso, as exibicoes

ou displays séo frequentemente usados para solucionar conflitos entre animais.

Displays, normalmente aparecem no inicio de conflitos em peixes ciclideos
(BAERENDS & BAERENDS VAN-ROON, 1950; ENQUIST & JAKOBSSON, 1986;
MAAN et al, 2001; TERESA & GONCALVES-DE-FREITAS, 2003). De fato, exibicédo
paralela foi a unidade comportamental utilizada no inicio de 65% dos conflitos em
Mesonauta insignis. Este comportamento provavelmente estd associado a um mecanismo de
avaliacdo mutua, para averiguar mutuamente o RHP dos contendores, talvez com a funcdo de
exibir o tamanho corporal para o oponente. Em alguns casos ja descritos, este comportamento
pode exibir um aumento de tamanho apenas aparente do corpo dos individuos que o realizam
(ENQUIST & JAKOBSSON, 1986).

Johnston et al (1996) sugerem que a maioria das exibicdes paralelas realizadas por
peixes acontecem entre machos de tamanho corporal semelhante, sustentando a hipotese de
que a exibicao paralela pode ser usada como forma de avaliacdo dos potenciais mutuos. Por
outro lado, os conflitos iniciados por comportamentos de ataque ou de ameaga ocorreriam,
normalmente, em interacGes assimétricas (por exemplo, assimetria de tamanho ou peso
corporal) (TERESA & GONCALVES-DE-FREITAS, 2003). De fato, os resultados desse

estudo sugerem que conflitos iniciados por comportamento de ataque podem indicar
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assimetria entre os concorrentes e, assim, a maioria desses encontros € resolvida ainda na fase
inicial.

Os resultados também mostram que a exibicdo paralela foi suficiente para solucionar
o confronto e definir o individuo perdedor e o vencedor em 35% dos conflitos observados em
Mesonauta insignis. O peixe perdedor, aquele de menor RHP, pode optar por desistir da luta,
evitando um conflito dispendioso no qual provavelmente ird perder (ARNOTT & ELWOOD,
2009a). De tal modo, vencedores podem ser distinguidos de perdedores por seu
comportamento no inicio da interacdo, ainda durante o periodo de avaliacdo, quando ambos
oponentes estimam a capacidade de luta do adversario (MAAN et al, 2001). Isto sugere que
diferencas comportamentais entre os oponentes podem predizer o resultado de conflitos.

A maioria dos conflitos observados neste estudo evoluiu para fases mais dispendiosas
e arriscadas, e foi solucionada principalmente apds a realizacdo de confronto frontal.
Goncalves-de-Freitas e Mariguela (2006) sugerem que a emissdo de confronto frontal indica
um aumento no nivel de agressividade durante a interacao agonistica. Assim, € compreensivel
que o confronto frontal seja realizado na fase final do conflito, muitas vezes sendo o
comportamento agressivo decisivo, que leva o adversario a desistir da luta (ENQUIST &
JAKOBSSON, 1986; MAAN et al, 2001; TERESA & GONCALVES-DE-FREITAS, 2003).
Este comportamento oferece a oportunidade de medida direta da forca do adversario
(ENQUIST & JAKOBSSON, 1986), uma forma de avaliar o poder fisico do oponente pela
sua forca de aderéncia a mandibula (BAERENDS & BAERENDS VAN-ROON, 1950).

Os encontros agonisticos de Mesonauta insignis mostraram que adversarios realizam
avaliacdo mutua ainda na fase inicial dos conflitos, mas que estes podem escalar para fases
mais dispendiosas ou serem resolvidos ainda na fase inicial, quando individuos de menor
capacidade de luta (RHP) escolhem desistir do conflito. Os individuos podem escolher escalar
o conflito quando a assimetria na capacidade de luta entre 0s oponentes € pequena ou quando
0 valor do recurso disputado é alto para ambos os adversarios. A dindmica do comportamento
agonistico de Mesonauta insignis aqui descrita parece corroborar com o modelo de avaliacdo
sequencial (SAM - Sequential Assessment Model) de Enquist & Leimar (1990), definido pela
avaliacdo matua, em que ambos 0s concorrentes avaliam continuamente a capacidade de luta
de seu adversario durante o conflito (ARNOTT & ELWOOD, 2009). Contudo, esta ideia deve

ser testada de maneira mais sistematica em estudos futuros.
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CAPITULO 2

Efeito do estado reprodutivo e do sexo sobre o comportamento agonistico de Mesonauta
insignis (Cichlidae, Perciformes)
SARMENTO, C. G., CARVALHO, T. B. & QUEIROZ, H. L.
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RESUMO

O sucesso na reproducdo de um animal esta intimamente relacionado ao nivel de
comportamento agressivo exibido durante a sua atividade reprodutiva. Para avaliarmos o
papel do comportamento agonistico de Mesonauta insignis na sua reproducao, foi comparada
exibicdo agressiva de adultos da espécie em estados reprodutivo e ndo reprodutivo. A
exibicdo agressiva de fémeas e machos adultos e o efeito do género do oponente sobre as
taticas de lutas usadas em encontros agressivos intrasexuais e intersexuais também foram
comparados. Para isso, 80 individuos adultos foram submetidos a isolamento social por 24h,
apos o que foram pareados por 15 minutos. Os animais tiveram seu comprimento padrédo e
peso corporal medidos previamente e os pares foram formados com individuos de tamanhos
semelhantes. Foi realizada a filmagem de todos os pareamentos realizados. Os animais
tiveram suas gbnadas posteriormente analisadas macroscopicamente, para identificacdo do
sexo e do estagio de maturacdo gonadal. Peixes adultos com gdnadas em diferentes estagios
de maturacdo foram classificados como animais reprodutivos (AR) e ou ndo reprodutivos
(NR). O tempo de laténcia, tempo de duracdo total do conflito e a frequéncia total das
unidades comportamentais executadas nos conflitos foram registrados. Pontos foram
atribuidos a cada unidade comportamental de acordo com sua intensidade, dispéndio
energético e risco de injarias. Os pontos dos comportamentos agressivos de cada membro dos
pares foram somados para expressar a intensidade da agressividade, ou o grau de investimento
de cada individuo nos encontros agonisticos estudados. Os adultos da espécie mostraram
maior nivel de agressividade quando encontravam-se em estado reprodutivo. Os machos
apresentaram maior tempo de laténcia para iniciar a luta que fémeas. Os encontros
intersexuais foram mais frequentemente vencidos por machos. Este estudo sugere que animais
em época reprodutiva competem mais agressivamente pelos recursos reprodutivos e fémeas e

machos mostram taticas agressivas distintas.

Palavras-chave: agressividade, reproducdo, ciclideo.
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INTRODUCAO

A agressdo intra-especifica é entendida como um mecanismo para estabelecer
hierarquia e, consequentemente, definir a garantia de acesso a recursos, podendo acontecer em
todas as situacdes sociais. Animais juvenis e adultos em estados ndo reprodutivos podem
competir para manutencdo de territdrios para alimentacdo e abrigo. Enquanto adultos em
estados reprodutivos competem também por parceiros sexuais ou em defesa da prole
(BAKKER, 1994; GARCIA & ARROYO, 2002).

Em vertebrados, o comportamento agressivo de fémeas e machos adultos em estados
ndo reprodutivos aparece em niveis semelhantes ao de individuos juvenis (HUNTINGFORD,
1979; BAKKER 1985, 1986, WOOTTON, 1985b), indicando que neste estado estes animais
atribuem o valor dos recursos sob disputa de forma similar no contexto da agressao. Mas
durante o ciclo de reproducédo o valor de cada recurso defendido pode variar e influenciar a
intensidade do comportamento agressivo durante esta competicdo (TEMELES, 1989;
BAKKER, 1994). Assim, machos e fémeas podem atribuir o0 mesmo valor a recursos
territoriais, por exemplo, e engajar-se em disputas com niveis de agressao compativeis ou
diferenciados (ARNOTT & ELWOOQOD, 2009b).

Ao longo da época reprodutiva, espécies territoriais podem se envolver em encontros
agressivos ou conflitos ndo necessariamente para definir estrutura social e hierarquia, mas
também para contribuir para o estabelecimento de territério para reproducdo (EARLEY et al.,
2006). A competicdo por territdrios pode também representar uma competicdo indireta por
fémeas, pois o territorio &, normalmente, um atributo de atracdo para elas. Apds
estabelecimento de territorio, machos costumam defender sua area contra intrusos através de
comportamentos de ataques que sdo dirigidos a machos rivais, juvenis grandes e mesmo
fémeas. Quando o ninho esta pronto, 0 macho passa a cortejar as fémeas, em vez de atacé-las.
Apos a deposicdo dos ovos, 0s niveis de agressdo permanecem altos proximos do ninho,
enquanto em distancias superiores ha uma diminuicdo na exibicdo dos comportamentos
agressivo (BAKKER, 1994).

Estudos realizados com peixes ciclideos mostraram que também nesta familia a
agressividade é mais acentuada durante o estado reprodutivo, como observado com
Cichlasoma citrinellum (HOLDER et al., 1991), Tilapia zillii (NEAT et al., 1997) e
Cichlasoma dimerus (ALONSO et al., 2011; TUBERT et al., 2012). A agressividade durante

o0 estado reprodutivo parece estar fortemente relacionada ao nivel de andrdgenos circulantes,
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horménios produzidos pelas gbnadas que apresentam alta concentracdo na fase reprodutiva.
Varios desses estudos tém encontrado um efeito do estado gonadal e enddcrino sobre o
comportamento agressivo de ciclideos (ex. NEAT et al., 1998 para Tilapia zillii). A
agressividade de adultos em atividade reprodutiva tem sido positivamente relacionada a
concentracdo de andrdgenos plasméticos em Aequidens pulcher, Haplochromis burtoni,
Sarotherodon galilaeus, Cichlasoma dimerus (MUNRO & PITCHER, 1985; FRANCIS et al.,
1992; ROS et al., 2003; TUBERT et al., 2012).

Diferencas no comportamento agressivo condicionadas pelo sexo também sdo
esperadas durantes encontros agressivos, impulsionadas por pressdes de selecdo que atuam de
maneiras distintas em cada sexo (ARCHER, 1988). A comparacao entre 0 comportamento de
fémeas e machos pode revelar diferencas importantes e indicar as taticas agressivas usadas
por cada sexo (ARNOTT & ELWOOD, 2009b). Em muitos estudos com ciclideos, fémeas
mostram um comportamento diferente dos machos nos encontros agressivos. Normalmente,
0s machos sdo mais agressivos, como ocorre nas espécies Cichlasoma citrinellum (HOLDER
et al., 1991), Pterophyllum scalare (CACHO et al., 1999), Sarotherodon galilaeus (ROS et
al., 2003), Amatitlania nigrofasciata (ARNOTT & ELWOOD, 2009b).

Diferentes niveis de agressdo sdo observados em encontros agonisticos de
Pterophyllum scalare quando o adversario é do mesmo sexo ou do sexo oposto (CACHO et
al., 1999). Em espécies em que ambos o0s sexos assumem papéis de defesa (ex. defesa da
ninhada), diferentes pressdes de selecdo podem atuar em cada sexo, podendo levar a
diferencas nas suas taticas agressivas durante os conflitos. Dessa forma, machos e fémeas de
Amatitlania nigrofasciata usam taticas de luta distintas na defesa territorial, e a combinacao
dos esforcos de ambos consegue afastar invasores de maneira mais eficaz (ARNOTT &
ELWOOD, 2009b). Mas, apesar disso, fémeas ¢ machos de Oreochromis niloticus e de
Oreochromis mossambicus apresentaram 0 comportamento agressivo de maneira semelhante
(CARVALHO & GONCALVES-DE-FREITAS, 2008; ALMEIDA et al., 2014).

Além do nivel de agressividade, outras diferencas sexuais podem ser registradas em
encontros agonisticos. Fémeas e machos podem exibir partes diferentes do corpo durante os
encontros agressivos. Fémeas costumam realizar aproximag@es frontais (exibicdes frontais e
mordidas), gastando mais tempo na aproximacgdo a seus oponentes. Enquanto isso, machos
costumam se envolver em exibi¢Oes da parte lateral do corpo (exibi¢Ges laterais e ataques
com a cauda; CACHO et al., 1999; CARVALHO & GONCALVES-DE-FREITAS, 2008;
ARNOTT & ELWOOD, 2009b). Em uma mesma espécie, os conflitos podem ser resolvidos
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por meio de simples exibigdo, ainda na fase inicial, enquanto outros podem escalar para
comportamentos de ataques, com lutas perigosas entre os envolvidos (MAYNARD SMITH &
PARKER, 1976).

De acordo com o modelo de avaliagdo sequencial mutua (SAM), proposto por Enquist
& Leimar (1983), é esperado que os adversarios recolham informagdes sobre seus oponentes
durante os primeiros momentos da disputa. Entdo as assimetrias detectadas podem indicar a
capacidade de luta dos envolvidos, ou seu potencial de monopolizacdo de recursos (RHP) e
influenciar a sua tomada de decises. O individuo de menor capacidade para lutar pode
escolher encerrar o conflito para reduzir o tempo, energia e risco de lesdes em uma
competicdo na qual provavelmente ira perder. Assimetrias em tamanho, nas experiéncia de
vida, no status hierarquico, nos armamentos, no estado fisiol6gico e mesmo no sexo podem
prever o resultado de um conflito (ARNOOT & ELWOOD, 2009a).

A observacédo prévia de um adversério pode fazer com que o peixe demore mais para
iniciar a luta, mas pode ser determinante para definir as taticas que serdo empregadas neste
conflito. Assim, alguns machos podem investir bastante na avaliacdo da capacidade de luta e
do tamanho do corpo, em vez de engajar-se em uma luta escalada rapidamente (ARNOOT &
ELWOOD, 2009a). Em casos de avaliagdo mutua, é esperado que capacidades de lutas
semelhantes resultem em competicdes com duracdo de engajamento semelhante entre os
oponentes (ex. LEISER et al., 2004 para Archocentrus nigrofasciatus), exceto quando o valor
do recurso pode influenciar a intensidade do comportamento agressivo. Por exemplo, quando
a oportunidade de acasalamento, que é altamente valorizada durante a época reprodutiva,
varia para animais de capacidade de luta semelhante (TEMELES, 1989; BRIFFA &
SNEDDON, 2007).

O estudo do comportamento agressivo pode ser importante para melhor compreensédo
da reproducdo da espécie, podendo revelar diferencas sexo especificas e variacdo sazonal
(GARCIA & ARROYO, 2001). Estudos comportamentais ainda sdo escassos e insuficientes
para as espécies de ciclideos neotropicais. Visando contribuir com uma maior compreensao
sobre a reproducdo destes ciclideos, este estudo propfe a geracdo de informacdes sobre os
comportamentos agressivos de Mesonauta insignis em diferentes contextos reprodutivos.

E esperado que a agressividade seja exibida de maneira mais acentuada durante a
estacdo reprodutiva da especie, pois € 0 momento em que a maior parte da populacdo adulta
encontra-se em estado reprodutivo, e quando as oportunidades de acasalamento motivam a

competicdo coespecifica por recursos reprodutivos (BRIFFA & SNEDDON, 2007,
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DAMSGARD & HUNTINGFORD, 2012). Deste modo, esperamos no presente estudo que
individuos adultos em estagios de maturacdo gonadal avancados apresentem maiores niveis de
agressividade.

Este trabalho busca também investigar o efeito do sexo no comportamento agonistico
exibido por individuos adultos de Mesonauta insignis da mesma forma que observado em
outras espécies de ciclideos. O sexo dos individuos pode afetar a agressividade em encontros
com adversarios do mesmo sexo ou do sexo oposto (HOLDER et al., 1991; CACHO et al.,
1999; ROS et al., 2003; ARNOTT & ELWOOD, 2009b). Desse modo, este estudo pretende
também comparar a exibicdo agressiva de fémeas e machos e avaliar o efeito do género do
oponente sobre as taticas de lutas usadas em encontros agressivos intrasexuais e intersexuais
de adultos de Mesonauta insignis. Esperamos que machos apresentem comportamentos mais
agressivos que as fémeas, e que ambos 0s sexos reajam diferentemente quando seu oponente

seja do mesmo sexo ou do sexo oposto.

MATERIAL E METODOS

A espécie

Popularmente conhecido como acara-boari, Mesonauta insignis € uma espécie de
médio-pequeno porte da familia Cichlidae. Um individuo adulto vivendo na regido deste
estudo pode alcangar em torno de 9 ou 10 cm de comprimento padrédo (HERCOS et al., 2009).
Encontrada em diferentes ecossistemas e habitats aquaticos (HENDERSON & CRAMPTON,
1997), essa espécie esta amplamente distribuida na América do Sul, na bacia do rio Solimdes-
Amazonas, no alto rio Negro, em territorio brasileiro, e na bacia do rio Orinoco, na Colémbia
e Venezuela (KULLANDER, 2003).

A espécie possui coloragdo corporal que a torna interessante para a aquariofilia, com
uma curiosa listra transversal-diagonal escura que vai da regido da boca até a nadadeira
dorsal, que € uma caracteristica peculiar do género. Com manchas e listras escurecidas, a
coloracdo pode variar do palido (sem listras) a escuro (com listras verticais escuras), uma
caracteristica comum dos ciclideos que os tornam ainda mais atraentes para o comércio de
peixes ornamentais (BAERENDS & BAERENDS VAN-ROON, 1950).
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Animais

Individuos adultos (agueles acima de 5,3 cm, conforme definido por SILVA et al.,
2015 para a regido do estudo) foram coletados nos lagos Boca do Mamiraud, Juruazinho,
Pagdo, Taracod e Tracajd (coordenadas geogréficas 03°11'75.4"S e 064°79'42.8"W;
03°02'30.5"S e 064°50'56.7"W; 03°04'09.8"S e 064°84'04.1"W; 03°10'37.9"S e 064°79'90.7"W
e 03°09'44.7"S e 064°76'64.3"W) situados na planicie alagada de aguas brancas do médio Rio
Solimdes, na Reserva de Desenvolvimento Sustentavel Mamiraua (RDSM). Acomodados em
recipientes de coleta, os animais foram transportados para o laboratério de Comportamento de
Peixes do Instituto de Desenvolvimento Sustentavel Mamiraua (IDSM), no municipio de
Tefé. No laboratorio os peixes foram submetidos a um periodo minimo de trés dias de
aclimatacdo (conforme protocolo adotado por TERESA & GONCALVES-DE-FREITAS,

2003), que antecedeu a fase de experimentagéo.

No laboratorio, os animais foram mantidos em tanques de polietileno com capacidade
de 310 litros, numa densidade de estocagem de 1 animal/5L. Durante esse periodo, a
temperatura foi mantida constante em aproximadamente 28°C, e o fotoperiodo controlado em
12L:12D (luz entre 07:00 h e 19:00 h). Filtros biol6gicos e aeracdo constante permitiram o
monitoramento continuo da qualidade da agua, e sua manutencdo em niveis adequados e
estaveis. Os animais foram alimentados com racdo comercial (32% de proteina) oferecida
uma vez por dia até a saciedade. O alimento ndo consumido em 30 minutos era removido,

para evitar a deterioracdo da qualidade da agua e do ambiente de manutencao.

Atividade reprodutiva dos animais

O ciclo reprodutivo de Mesonauta insignis na regido do estudo pode ser dividido em
periodo de alta atividade reprodutiva (Outubro-Marco), e periodo de baixa atividade
reprodutiva (Abril-Setembro) (SILVA et al., 2015). Os animais em diferentes momentos
reprodutivos foram classificados como reprodutivamente ativos (RA), aqueles cujas génadas
eram encontradas em estagio maduro, e ou ndo reprodutivos (NR), aqueles cujas gdnadas
eram encontradas em estigio de maturacdo, repouso ou vazio. No total 80 animais foram
utilizados para o presente estudo, dos quais 48 estavam reprodutivamente ativos, e 32 nédo
apresentaram gdnadas em atividade reprodutiva. Uma primeira coleta foi realizada em julho

de 2016 (momento de baixa atividade reprodutiva) em que 50% animais estavam RA e 50%
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animais eram NR. A segunda coleta foi realizada em novembro de 2016 (momento de alta
atividade reprodutiva, na qual 70% dos animais estavam RA e 30% dos animais estavam NR.

Delineamento experimental

Individuos adultos foram previamente anestesiados por imersdo em eugenol (64uL/L)
para a realizacdo das medidas biométricas, comprimento padrdo (mm) e peso corporal (g). Os
peixes foram considerados anestesiados quando ocorria perda postural, falta de reagdo motora
a estimulo e manutencdo da ventilacdo, sinais compativeis com o estagio Il de anestesia,
conforme descrito por lwama et al. (1989). Apos a biometria, os animais foram transferidos
para baldes contendo &gua limpa e aeracdo constante para recuperagdo do efeito do

anestésico.

Assim que recuperados, os espécimes foram submetidos ao isolamento social por 24h
em aquario de vidro (40x10x30, 12 litros). Apos isto, os individuos isolados foram pareados
em aquario neutro de mesmo tamanho por 15 minutos. Esse procedimento foi realizado
quarenta vezes com diferentes individuos, e cada individuo foi pareado apenas uma vez.

Considerando que o tamanho é identificado como um fator capaz de interferir no perfil
agonistico (BEECHING, 1992), as duplas foram formadas por individuos adultos, com
tamanhos semelhantes (e a diferenca foi sempre menor que 10%) e mediam 6,55 + 0,7cm de
comprimento padréo e 12,2 + 3,9g de massa corporal. Os pareamentos foram filmados com

uso de camera filmadora GoPro Hero4 Silver. E as filmagens foram avaliadas posteriormente.

Sexo e estado reprodutivo

Apos pareamento, 0s animais foram submetidos a eutanasia por dose letal de Eugenol
(250mg/L) para retirada das gonadas da cavidade celomatica através de incisdo ventral
seguida de uma abertura lateral no antimero esquerdo. As gbdnadas foram observadas
macroscopicamente para identificacdo do sexo e estagio de maturidade dos individuos, com
base em caracteristicas morfolégica, como coloracdo, transparéncia, volume, flacidez e
vascularizagédo (VAZZOLER, 1996).

Ao todo, 80 individuos adultos de Mesonauta insignis foram coletados e utilizados em
analises de comportamento agressivo. Desses, 37 eram fémeas (comprimento padrdo de 6,19
+ 0,35 cm e peso corporal de 10,38 + 1,75 g) e 43 eram machos (comprimento padrdo de 6,52

+ 0,49 cm e peso corporal de 11,94 + 2,83 g). Os 48 individuos reprodutivamente ativos (AR)
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apresentaram comprimento padrdo médio de 6,42 + 0,43 cm e peso corporal médio de 11,6 +
2,57 ¢, enquanto que os 32 individuos adultos ndo reprodutivos (NR) tinham comprimento
padrdo médio de 6,28 + 0,49 cm e peso corporal médio de 10,6 + 2,31 g.

Observagdes comportamentais

Para analise da interacdo agonistica entre os individuos que compunham cada par, foi
utilizada a filmagem dos pareamentos, que duraram 15 minutos cada. As filmagens foram
iniciadas imediatamente apds o inicio do pareamento, uma vez que as interacfes sociais entre
peixes costumam iniciar segundos apos a formacéo do par (NELISSEN, 1986; OLIVEIRA &
CANARIO, 2001).

Cada filmagem foi posteriormente observada para identificacéo e registro do tempo de
laténcia (tempo decorrido do inicio do pareamento até o primeiro comportamento agonistico)
e da duracao total do conflito, bem como das unidades comportamentais executadas por cada
um dos membros do par (conforme etograma descrito no Capitulo 1). A frequéncia total das
unidades comportamentais Ataque, Ameaga, Confronto Frontal, Perseguicdo e Fuga foram
quantificadas, e referidas como “frequéncia total de ataques”, tanto para 0 agressor quanto
para o agredido, que foram identificados por suas caracteristicas individuais, como marcas
naturais e tamanho relativo.

Notas ou escores foram atribuidos a cada unidade comportamental executada por cada
membro do par durante o periodo de 15 minutos, de acordo com a classificacdo de
intensidades dos comportamentos agonisticos descrita no Capitulo 1 (baixa, média e alta
intensidade). As notas aplicadas foram: 2 para Ameaca, 4 para Ataque, 5 para Confronto
Frontal e 3 para Perseguicdo. As notas ou escores de cada membro do par durante os 15
minutos de observacdo foram somadas para expressar a intensidade de comportamentos

agressivos investida por cada individuo nos encontros agonisticos observados.

Nota ética

Todos os procedimentos experimentais aplicados neste estudo foram aprovados pelo
do CEUAP (Comité de Etica no Uso de Animais e Plantas) do IDSM, Tefé, AM (protocolo n°
001/2016).
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Andlises estatisticas

Inicialmente foi verificada a existéncia de valores discrepantes (outliers) que foram
retirados dos dados brutos e substituidos pelas medianas. As analises de significancia das
variagcOes encontradas entre as diferentes categorias investigadas foram precedidas de
averiguacOes de sua normalidade, com o teste de Shapiro-Wilk, e a homogeneidade de
variancia, com o teste F max (ZAR, 1999). Para comparar a exibicdo agressiva de Mesonauta
insignis adultos em estado reprodutivo e ndo reprodutivo, os parametros tempo de laténcia,
duracéo total dos conflitos, intensidade dos comportamentos agressivos e a frequéncia de cada
unidade comportamental foram comparados entre os individuos reprodutivamente ativos e
néo reprodutivos pelo teste de Mann-Whitney. Para comparar a exibigéo agressiva de fémeas
e machos, 0s mesmos parametros foram comparados entre os individuos fémeas e machos
também pelo teste de Mann-Whitney. Para avaliar o efeito do género do oponente sobre as
taticas de lutas usadas em encontros agressivos intrasexuais e intersexuais de adultos de
Mesonauta insignis, as diferencas no tempo de laténcia para iniciar conflitos, duracdo total
dos conflitos, intensidade de comportamentos agressivos e a frequéncia de cada unidade
comportamental exibida por individuos fémeas e machos foram confrontadas quando em
contexto de encontros intrasexuais e intersexuais, pelo teste de Kruskal-Wallis. Foi

considerado, em todos 0s casos, p < 0,05 como nivel critico para significancia estatistica.

RESULTADOS

Agressividade e estado reprodutivo

Quatro (10%) dos 40 pareamentos realizados ndo apresentaram nenhuma interagao
agonistica, e foram excluidos das analises. Os encontros agonisticos analisados iniciaram ap6s
uma laténcia média de 203 + 107s, e tiveram uma duracdo média de 107 + 71s. A maioria
deles (75%) apresentou um escalonamento da intensidade ao longo de fases crescentes de
risco e demanda energética, mas uma menor parte deles (15%) terminou rapidamente. Os
conflitos foram majoritariamente iniciados com a unidade comportamental de exibigéo

paralela, e normalmente eram encerrados apos a realizacdo da unidade confronto frontal.

N&o foram encontradas diferencas significativas entre individuos reprodutivamente
ativos (RA) e individuos ndo reprodutivos (NR) de Mesonauta insignis em suas performances

durante os encontros agonisticos observados. Individuos RA apresentaram o tempo de
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laténcia para iniciar os conflitos (Teste Mann-Whitney, z= -0,07 e p= 0,93), a duragéo total
dos conflitos (Teste Mann-Whitney, z= 0,83 e p= 0,40) e a intensidade de comportamentos
agressivos (Teste Mann-Whitney, z= -0,39 e p= 0,69) semelhantes a individuos NR (Tabela
2).

Tabela 2. Valores médios (+ desvio padrdo) da laténcia para iniciar, duragdo total e a intensidade de
comportamentos agressivos de individuos de Mesonauta insignis reprodutivo e ndo reprodutivo.

Estado reprodutivo

Parametros Reprodutivo N&o reprodutivo
(RA) (NR)
Laténcia para iniciar 196 + 93s 211 £123s
Duracéo total 107 £ 78s 107 £ 61s
Intensidade 14 £7 14+ 6

Entretanto, os individuos adultos de Mesonauta insignis mostraram maior nivel de
agressividade quando em estado reprodutivo. Animais nos dois estados reprodutivos
avaliados executaram as unidades comportamentais de forma distinta durante seus encontros
agonisticos. As frequéncias da unidade comportamental de ataque e as frequéncias totais de
comportamentos agressivos foram significativamente maiores entre individuos RA do que
entre individuos NR (Teste Mann-Whitney, z=-2,11 e p < 0,03) (Figura 5). Enquanto que as
frequéncias das unidades comportamentais de ameaca, confronto frontal, perseguicéo e fuga
foram estatisticamente semelhantes entre individuos RA e NR (Teste Mann-Whitney, z= -
1,82 e p> 0,06).
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Figura 4. Valores médios (+ desvio padrdo) da frequéncia absoluta (N) de comportamentos
agressivos em Mesonauta insignis (sem distingdo de sexo) reprodutivos (RA), (N=42) e ndo

reprodutivos (NR), (N=30). Asteriscos indicam diferencas significativa entre os estados reprodutivos

Agressividade e sexo

Machos adultos de Mesonauta insignis apresentaram tempo de laténcia para iniciar a
luta (Teste Mann-Whitney, z = -1,79 e p=0,07), a duragdo total do conflito (Teste Mann-
Whitney, z = 0,28 e p=1,07) e a intensidade dos comportamentos agressivos (Teste Mann-
Whitney, z=-0,78 e p= 0,43) similares as fémeas adultas (Tabela 3).

Tabela 3. Valores médios (+ desvio padrdo) da laténcia para iniciar, duracdo total e a intensidade de
comportamentos agressivos de individuos fémeas e machos de Mesonauta insignis.

Sexo
Parametros Fémea Macho
Laténcia para iniciar 186 + 110s 218 £ 102s
Duragéo total 114 + 76s 101 + 66s
Intensidade 17+12 16 £13

A frequéncia de unidades comportamentais agressivas (ameaca, ataque, confronto
frontal e perseguicdo) e a frequéncia total destes comportamentos também foram semelhantes
entre fémeas e machos adultos de Mesonauta insignis (Figura 6) (Teste Mann-Whitney, z=

0,88 e p > 0,37). No entanto, de modo relevante, as fémeas demostraram executar em maior
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frequéncia a unidade comportamental de fuga, um comportamento de defesa (Figura 7) (Teste
Mann-Whitney, z=-2,02, p= 0,04).
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Figura 5. Valores médios (z desvio padrdo) da frequéncia absoluta de unidades

comportamentais agonisticas em fémeas (N=35) e machos (N=37) de Mesonauta

insignis.
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Figura 6. Valores médios (+ desvio padrdo) da frequéncia absoluta da unidade comportamental de fuga exibidas
por fémeas (N=35) e machos (N=37) de Mesonauta insignis. Asteriscos indicam diferencas significativas entre

0S Sexos.
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O género do oponente

Encontros entre machos adultos de Mesonauta insignis apresentaram maior tempo de
laténcia para iniciar a luta do que encontros entre fémeas adultas (Teste Kruskal-Wallis, df=2
e p= 0,02) (Figura 8), e resolveram-se com um tempo de duracdo total menor do que os
encontros entre fémeas adultas e os encontros intersexuais (Teste Kruskal-Wallis, df=2 e p=
0,04) (Figura 9). Ja as intensidades dos comportamentos agressivos dos membros dos pares
foram semelhantes entre os encontros intrasexuais e intersexuais (Teste Kruskal-Wallis, df= 2
e p>0,09) (Tabela 4).
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Figura 7. Valores médios (+ desvio padréo) do tempo de laténcia para iniciar conflitos em encontros intrasexuais
de fémeas (N=12) e machos (N=13) e intersexuais (N=11) de Mesonauta insignis. Asteriscos indicam diferengas

significativas entre 0s encontros.
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Figura 8. Valores médios (+ desvio padréo) do tempo de duragéo total dos conflitos em encontros intrasexuais de
fémeas (N=12) e machos (N=13) e intersexuais (N=11) de Mesonauta insignis. Asteriscos indicam diferencas
significativas entre os encontros.
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Tabela 4. Valores médios (+ desvio padrédo) da laténcia para iniciar, duracdo total e a intensidade de
comportamentos agressivos de encontros intrasexuais (F-F e M-M) e intersexuais (F-M) de Mesonauta insignis.

Encontros
Parametros F-F M-M F-M
Laténcia para iniciar 177 + 108s 227 +102s 223 +126s
Duragéo total 114 + 77s 91 + 50s 118 + 73s
Intensidade 13+6 17+ 14 18+ 14

Fémeas exibiram uma maior frequéncia de comportamento de fuga tanto no contexto
de encontros intrasexuais, como no de encontros intersexuais (Figura 9) (Teste Kruskal-
Wallis, df=3 e p= 0,01). Os encontros intersexuais foram vencidos por machos em 69% dos
13 pareamentos deste tipo analisados.
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Figura 9. Valores médios (+ desvio padrao) da frequéncia absoluta de unidades comportamentais de fuga
exibidos por fémeas (24) e por machos (N=26) em encontros intrasexuais de fémeas (N=11) e machos (N=11) e

em encontros intersexuais. Asteriscos indicam diferencas significativas de fugas das fémeas entre 0s contextos.
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DISCUSSAO

O estado reprodutivo e o sexo, tanto dos competidores quanto de seus oponentes, sao
fatores relevantes na dindmica dos encontros agonisticos de Mesonauta insignis. No presente
estudo foi encontrada forte relacdo entre o estado reprodutivo (e estagio de maturacdo das
gbnadas) e sexo dos individuos e o seus niveis de agressividade. Os machos adultos de
Mesonauta insignis foram mais cautelosos antes de iniciar um conflito e apresentaram menor
tempo de engajamento do que as fémeas adultas, que foram mais defensivas. Os machos

venceram mais encontros intersexuais sugerindo que sdo mais agressivos que as fémeas.

Agressividade e estado reprodutivo

Os animais em estado reprodutivo se mostraram mais agressivos que 0S que nao
estavam em estado reprodutivo no presente estudo. Nos momentos em que a maior parte da
populacdo adulta encontra-se em estado reprodutivo, com as gdnadas em estagio maduro,
provavelmente a competicdo intraespecifica por parceiros sexuais € intensificada
(DAMSGARD & HUNTINGFORD, 2012). Neste estudo, a estacio de reprodugio, com uma
maior proporgdo de animais reprodutivamente ativos, revelou ser um momento em que a
agressividade foi exibida de maneira mais acentuada, reforcando a hipétese de que animais
em época reprodutiva competem mais agressivamente pelos recursos reprodutivos (BRIFFA
& SNEDDON, 2007). De fato, outros ciclideos também se mostram mais agressivos durante o
estado reprodutivo, como os casos de Cichlasoma citrinellum (HOLDER et al., 1991), Tilapia
zillit (NEAT et al., 1997) e Cichlasoma dimerus (ALONSO et al., 2011; TUBERT et al.,
2012).

Nosso resultado sugere uma relagdo positiva entre o estado reprodutivo dos individuos
(ou estagio de maturacdo das suas gbnadas) e 0 comportamento agonistico em geral, e com a
frequéncia das unidades comportamentais agressivas em particular. Outros estudos também
encontraram um efeito similar do estado gonadal sobre o comportamento agressivo de
ciclideos, como os casos de Aequidens pulcher (MUNRO & PITCHER, 1985), Haplochromis
burtoni (FRANCIS et al., 1992), Tilapia zillii (NEAT et al., 1998), Sarotherodon galilaeus
(ROS et al., 2003) e Cichlasoma dimerus (TUBERT et al., 2012).
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Agressividade e sexo

As frequéncias de comportamentos agressivos exibidos por fémeas adultas foram
semelhantes as de machos adultos de Mesonauta insignis, da mesma forma que o observado
com Oreochromis niloticus (CARVALHO & GONCALVES-DE-FREITAS, 2008) ¢ com
Oreochromis mossambicus (ALMEIDA et al.,, 2014). Todavia, em muitos outros estudos
realizados com ciclideos, fémeas mostraram um comportamento diferente dos machos durante
0s encontros agonisticos. Normalmente, entre ciclideos, os machos sdo mais agressivos, como
em Cichlasoma citrinellum (HOLDER et al., 1991, Pterophyllum scalare (CACHO et al.,
1999), Sarotherodon galilaeus (ROS et al., 2003), Archocentrus nigrofasciatus (ARNOTT &
ELWOOD, 2009b). Nossos resultados sugerem que, em uma disputa por recursos, fémeas e
machos adultos de Mesonauta insignis podem ser considerados como potenciais

competidores.

Um maior tempo de laténcia para iniciar a luta foi observado em encontros
intrasexuais de machos adultos de Mesonauta insignis em comparacdo a outros tipos de
encontros. De mesmo modo, estudos realizados com outras espécies de ciclideos, como
Neolamprologus brichardi (BALSHINE-EARN & LOTEM, 1998), Pterophyllum scalare
(Yamamoto et al., 1999) e Cichlasoma dimerus (ALONSO et al., 2011) indicaram resultado
semelhante. Os machos parecem gastar mais tempo avaliando o tamanho e a capacidade de
luta de seus adversarios, em vez de se engajar em uma luta que pode comprometer seu bem-
estar (HUNTINGFORD, 1984; ARNOTT & ELWOOQD, 2009). Em casos de avaliacdo mutua,
guando uma assimetria é detectada entre os individuos em conflito, o oponente de menor
capacidade de monopolizacdo de recursos (RHP) pode encerrar rapidamente o conflito, e
assim reduzir o tempo de engajamento, o dispéndio de energia e o risco de lesdes por se
envolver em uma competicdo na qual provavelmente ird perder (ENQUIST et al., 1990).

O modelo de avaliagdo sequenciada (MAS) prevé que 0s oponentes percebem
diferencas de RHP entre os individuos, do que decorre uma relagdo negativa entre esta
diferenca (assimetria) e a duracdo do conflito. Desse modo, um maior tempo gasto na
avaliacdo mutua dos adversarios pode resultar em uma menor duracdo do conflito, conforme
observado neste estudo. A avaliacdo pode revelar assimetrias entre 0s oponentes que levam
um dos individuos a desistir da disputa, visto que a duracdo da luta oferece uma medida do
custo do conflito (ENQUIST et al., 1990; ARNOTT & ELWOOQD, 2009).
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Jé& as fémeas mostraram maior frequéncia de comportamento de fuga, independente do
género do seu adversario. Isto sugere que elas sdo mais defensivas que 0s machos. Os
encontros intrasexuais sao, de uma forma geral, mais agressivos que 0s intersexuais
(CARVALHO & GONCALVES-DE-FREITAS, 2008). Isto porque competidores de mesmo
sexo, possivelmente, podem ter capacidades de luta semelhantes, fator que motivaria os
animais a lutar mais (MAYNARD-SMITH & PARKER, 1976). Entretanto, no presente
estudo 0s encontros intersexuais e intrasexuais mostraram niveis similares de agressividade.
Nos encontros intersexuais de Mesonauta insignis, as fémeas fogem mais frequentemente que
0s machos. De fato, os machos venceram 82% dos encontros intersexuais, sugerindo que,
como ocorre em outros peixes ciclideos, 0s machos adultos desta espécie podem ser mais
agressivos que as fémeas adultas. Ainda que a frequéncia de comportamentos tenha sido
semelhante, fémeas e machos parecem utilizar taticas distintas durante interacfes agonisticas.

Algo que deve ser mais detalhadamente investigado no futuro.

CONCLUSAO

Por meio do delineamento experimental realizado aqui, demonstramos uma diferenca
fundamental no comportamento agressivo entre os adultos de Mesonauta insignis em
diferentes estados reprodutivos. A época de reproducdo mostrou ser um momento em que a
agressividade é exibida de maneira mais acentuada, e que 0s animais reprodutivamente ativos
sd0 mesmo mais agressivos. Todavia, at¢é o momento ndo foi identificada diferenca
significativa na frequéncia de comportamentos agressivos exibidos por fémeas e machos, e
nem entre 0S encontros intrasexuais e intersexuais, sugerindo que ambos 0s sexos s&o
considerados como potenciais competidores. Mas os animais do sexo masculino foram mais
cautelosos antes de iniciar uma luta e demoram menos para solucionar um conflito entre
machos, enquanto que as fémeas foram mais defensivas em encontros intersexuais e
intrasexuais. Os machos venceram mais encontros intersexuais, sugerindo que sdo mais
agressivos que fémeas, ainda que isto ndo possa ser confirmado até o momento. Fémeas e
machos mostraram taticas agressivas distintas, provavelmente impulsionadas por pressdes de
selecdo que atuam diferentemente em cada sexo e que devem ser mais profundamente

estudadas.

65



REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS
ARCHER, J. 1988. The Behavioural Biology of Aggression. Cambridge: Cambridge

University Press.

ALMEIDA, O.; CANARIO, A. V. M.; OLIVEIRA, R. F. Castration affects reproductive but
not aggressive behavior in a cichlid fish. General and Comparative Endocrinology, v. 207, p.
34-40, 2014.

ALONSO, F.; CANEPA, M. M.; MOREIRA, R. G.; PANDOLFI, M. Social and reproductive
behavior of the cichlid fish Cichlasoma dimerus under laboratory conditions. Neotropical
Ichthyology, v. 9, p. 559-70, 2011.

ARNOTT, G.; ELWOOD, R. W. Assessment of fighting ability in animal contests. Animal
Behaviour, v. 77, p. 991-1004, 2009a.

ARNOTT, G.; ELWOOD, R. W. Gender differences in aggressive behaviour in convict
cichlids. Animal Behaviour, v. 78, n. 5, p. 1221-1227, 2009b.

BAERENDS, G. P.; BAERENDS-VAN ROON, J. An introduction to the study of the
ethology of cichlid fishes. Behaviour Supplement, p. 1-242, 1950.

BAKKER, T. C. M. Two-way selection for aggression in juvenile, female and male
sticklebacks (Gasterosteus aculeatus L.), with some notes on hormonal factors. Behaviour, v.
93, p. 69-81, 1985.

BAKKER, T. C. M. Aggressiveness in sticklebacks (Gasterosteus aculeatus L.): a behaviour-
genetic study. Behaviour, v. 98, p. 1-144, 1986.

BAKKER, T. C. M. Evolution of aggressive behaviour in the threespine stickleback. In:
BELL, M. A.; FOSTER, S. A. (eds.). The Evolutionary Biology of the Threespine
Stickleback, Oxford University Press, cap. 12, p. 345-38, 1994.

BALSHINE-EARN, S.; LOTEM, A. Individual recognition in a cooperatively breeding
cichlid: evidence from video playback experiments. Behaviour, v. 135, n. 3, p. 369-386, 1998.

BEECHING, S. C. Visual assessment of relative body size in a cichlid fish, the oscar,
Astronotus ocellatus. Ethology, v. 90, p. 177-186, 1992.

BRIFFA, M.; SNEDDON, L. U. Physiological constraints on contest behaviour. Functional
Ecology, v. 21, n. 4, p. 627-637, 2007.

66



CACHO, M. S. R. F.; YAMAMOTO, M. E.; CHELLAPPA, S. Comportamento reprodutivo
do acara bandeira, Pterophyllum scalare Cuvier & Valenciennes (Osteichthyes, Cichlidae).
Revista Brasileira de Zoologia, v. 16, n. 3, p. 653-664, 1999.

CARVALHO, T. B.; GONCALVES-DE-FREITAS, E. Sex group composition, social
interaction, and metabolism in the fish Nile tilapia. Brazilian journal of biology, v. 68, n. 4, p.
807-812, 2008.

DAMSGARD, B.; HUNTINGFORD, F. Fighting and Aggression. In: HUNTINGFORD, F.;
JOBLING, M.; KADRI, S. Aquaculture and Bahavior, Oxford, Wiley-Blackwell, cap 9, 2012.

EARLEY, R. I; EDWARDS, J. T.; ASSENM, O.; FELTON, K.; BLUMER, L. S.; KAROM,
M.; GROBER, M. S. Social interactions tune aggression and stress responsiveness in a
territorial cichlid fish (Archocentrus nigrofasciatus). Physiology & Behavior, v. 88, p. 353-
363, 2006.

ENQUIST, M.; LEIMAR, O. Evolution of Fighting Behaviour: Decision Rules and
Assessment of Relative Strength. J. theor. Biol., v. 102, p. 387-410, 1983.

ENQUIST, M.; LEIMAR, O.; LJUNGBERG, T.; MALLNER, Y.; SEGERDAHL, N. A test
of the sequential assessment game: fighting in the cichlid fish Nannacara andmala. Anim.
Behav., v. 40, p. 1-14, 1990.

FRANCIS, R. C.; JACOBSON, B.; WINGFIELD, J. C. Castration lowers agression but not
social dominance in male Haplochromis burtoni (Cichlidae). Ethology, v. 90, n. 3, p. 247-255,
1992,

GARCIA, J. T.; ARROYO, B. E. Intra- and interspecific agonistic behaviour in sympatric
harriers during the breeding season. Animal Behaviour, n. 64, p. 77-84, 2002.

HENDERSON, P. A.; CRAMPTON, W. G. R. A comparison of fish diversity and abundance
between nutrient-rich and nutrient-poor lakes in the Upper Amazon. Journal of Tropical
Ecology, v. 13, n. 02, p. 175-198, 1997.

HERCOS, A. P.; QUEIROZ, H. L.; ALMEIDA, H. L. Peixes Ornamentais do Amana. Tefé:
IDSM, 20009.

HOLDER, J. L.; BARLOW, G. W.; FRANCIS, R. C. Differences in aggressiveness in the
Midas cichlid fish (Cichlasoma citrinellum) in relation to sex, reproductive state and the

individual. Ethology, v. 88, p. 297-306, 1991.
67



HUNTINGFORD, F. A. Pre-breeding aggression in male and female three-spined
sticklebacks (Gasterosteus aculeatus). Aggressive Behavior, n. 5, p. 51-58, 1979.

HUNTINGFORD, F. A. The study of animal behaviour. Chapman and Hall, London. 1984.

IWAMA, G. K.; MCGEER, J. C.; PAWLUK, M. P. The effects of five fish anaesthetics on
acid-base balance, hematocrit, blood gases, cortisol, and adrenaline in rainbow trout.
Canadian Journal of Zoology, v. 67, p. 2065-2073, 19809.

KULLANDER, S. O. Family Cichlidae. In: REIS, R. E.; KULLANDER, S. O.; FERRARIS-
JR, C. J. (eds.). Check List of Freshwater Fishes of South and Central America. Porto Alegre:
Edipucs, p. 605-655, 2003.

LEISER, J. K.; GAGLIARDI, J. L.; ITZKOWITZ, M. Does size matter? Assessment and
fighting in small and large size-matched pairs of adult male convict cichlids. Journal Fish
Biology, v. 64, p. 1339-1350, 2004.

SMITH, J. M.; PARKER, G. A. The logic of asymmetric contests. Animal Behaviour, v. 24,
p. 159-175, 1976.

MUNRO, A. D.; PITCHER, T. J. Steroid hormones and agonistic behaviour in a cichlid
teleost, Aequidens pulcher. Hormones and Behavior, v. 19, p. 353-371, 1985.

NEAT, F. C.; HUNTINGFORD, F. A.; BEVERIDGE, M. M. C. Fighting and assessment in
male cichlid fish: the effects of asymmetries in gonadal state and body size. Animal
Behaviour, v. 55, p. 883-891, 1998.

NELISSEN, M. H. J. The development of a dominance hierarchy in Melanochromis auratus
(Pisces; Cichlidae). Ann. Kon. Mus. Mid. Afr., Zool. Wetensch., v. 251, p. 17-20, 1986.

OLIVEIRA, R. F.; CANARIO, A. V. M. Hormones and social behavior of cichlid fishes: a
case study in the Mozambique tilapia. J. Aquaricult. Aquat. Sci., v. 9, p. 187-207, 2001.

ROS, A. F. H.; CANARIO, A. V. M.; COUTO, E.; ZEILSTRA, I.; OLIVEIRA, R. F.
Endocrine correlates of intra-specific variation in the mating system of the St. Peter’s fish

(Sarotherodon galilaeus). Hormones and Behavior, v. 44, p. 365-373, 2003.

SILVA, T. C. G.; LIMA, D.; PRADO-VALLADARES, A. C.; FERREIRA, M. A. P;
ROCHA, R. M.; QUEIROZ, H. L. Reproductive aspects of the flag cichlid Mesonauta

68



insignis in varzea lakes of the Central Brazilian Amazon. Aquatic Biology, v. 24, n. 1, p. 35—
40, 2015.

SIMON N. Hormonal processes in the development and expression of aggressive behavior.
In: PFAFF, D. W.; ARNOLD, A. P. ETGEN, A. M.; FAHRBACH S. E.; RUBIN, R. T.(eds.).
Hormones, Brain and Behavior. New York: Academic Press, p. 339-92, 2002.

TEMELES, E. J. The effect of prey consumption on territorial defense by harriers: differential
responses to neighbors versus floaters. Behavioral Ecology and Sociobiology, v. 24, p. 239-
243, 1989.

TERESA, F. B.; GONCALVES-DE-FREITAS, E. Interacdo Agonistica em Geophagus
surinamensis (Teleostei, Cichlidae). Revista de Etologia, v. 5, n. 2, p. 121-126, 2003.

TUBERT, C.; NOSTRO, F. L.; VILLAFANE, V.; PANDOLFI, M. Aggressive behavior and
reproductive physiology in females of the social cichlid fish Cichlasoma dimerus. Physiology
& Behavior, n. 106, p. 193-200, 2012.

TAVES, M. D.; DESJARDINS, J. K.; MISHRA, S.; BALSHINE, S. Androgens and
dominance: Sexspecific patterns in a highly social fish (Neolamprologus pulcher). General
and Comparative Endocrinology, n.161, p.161-202, 2009.

VAZZOLER, A. E. A. M. Biologia e reproducdo de peixes teledsteos: teoria e pratica.
Maringa: Editora da Universidade Estadual de Maringa. Sociedade Brasileira de Ictiologia.
Séo Paulo, SP. 169p, 1996.

WOOTTON, R. J. Effects of food and density on the reproductive biology of the threespine
stickleback with a hypothesis on population limitations in sticklebacks. Behaviour, v. 93, p.
101-111, 1985.

YAMAMOTO, M. E.; CHELLAPPA, S.; CACHO, M. S. R. F.; HUNTINGFORD, F. A.
Mate guarding in an Amazonian cichlid, Pterophyllum scalare. Journal Fish Biololy, v. 55, n.
4, p. 888-891, 1999.

ZAR, J. Biostatistical Analyses. Printice Hall, New Jersey, 1999.

69



