UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA
INSTITUTO DE BIOCIENCIAS DE BOTUCATU

Estratégia agressiva de matrinxa
Brycon amazonicus: conviver quando

possivel, matar quando preciso.

Monica Serra

Orientador: Prof. Dr. Gilson Luiz Volpato

Tese apresentada ao Programa de Pos-
Graduagcdo do IBB da Universidade
Estadual Paulista, como parte dos requisitos
para obtencdo do titulo de Doutor em

Ciéncias Bioldgicas - Zoologia.

BOTUCATU - SAO PAULO - BRASIL
FEVEREIRO 2014



FICHA CATALOGRAFICA ELABORADA PELA SECAQ TEC. AQUIS. TRATAMENTO DA INFORM,
DIVISAD DE BIRLIOTECA E DOCUMENTACAO - CAMPUS DE BOTUCATU - UNESP
BIBLIOTECARIA RESPONSAVEL: ROSEMEIRE APARECIDA VICENTE - CRB 8/5651

Serra, Monica.
Estratégia agressiva de matrinxa Brycon amazonicus : conviver quando
possivel, matar quando preciso / Monica Serra. - Botucatu, 2014

Tese (doutorado) - Universidade Estadual Panlista, Instituto de Biociéncias de
Botucatu

Orientador: Gilson Luiz Volpato

Capes: 20404000

1. Perxe - Pesquisa. 2. Brycon. 3. Amimais - Comportamento agressivo. 4.
Agressividade (Psicologia). 5. Estratégia.

Palavras-chave: Agressividade; Estratégia: Peixes.




Dedico este trabalho aos meus animais experimentais,

por manterem minha curiosidade sempre viva.

“Anoiteca o que anoitecer, cora¢do aberto”

(André Dahmer)



Agradecimentos

Ao Professor Gilson Volpato, pela confianca ao aceitar me orientar no doutorado e,

principalmente, pela oportunidade de aprender com ele ao longo desses quatro anos.

Aos membros da banca de defesa, pelas valiosas contribui¢des ao trabalho e a minha

formacao neste momento tao importante.

A minha familia, que mesmo a quilometros de distancia nunca deixou de apoiar meu

trabalho e estar do meu lado. Meu infinito amor a vocés!

Aos meus amigos do laboratério, pela parceria e ajuda durante todo esse tempo, € em
especial a Graziela e Patricia, pela cumplicidade e companheirismo. Sentirei muita falta de estar

todos os dias com esse grupo!

Aos professores de nosso grupo de trabalho, Percilia, Helton, Rodrigo e Hoshino, pelos

ensinamentos e toda a ajuda que me deram durante o doutorado.

Aos meus amigos, de Botucatu, Jaboticabal e os espalhados por ai... Todo o meu amor

aos que me ajudaram a manter a sanidade mesmo quando parecia impossivel.

Aos meus parceiros de 4 patas, por seu amor incondicional e por me fazerem feliz s6 de

olhar suas carinhas redondas e peludas.



Sumario

Parte 2 - Disponibilidade de espaco modula a estratégia de interacao em matrinxa Brycon

AIAZOMICUS ...ttt ettt ettt e e at e et e sat e st esbt e e st e e sb e e sabe e bt e eabeesbeesaseenneeaas pag. 24



Resumo Geral

Os confrontos do peixe matrinxa Brycon amazonicus sao agressivos e geralmente resultam até
mesmo em morte do subordinado. Como € uma espécie bem armada, inicialmente o matrinxa
€ cauteloso e, com o estabelecimento hierarquico, o dominante progride em ataques até a morte
do oponente, mesmo sem este os revidar. Aqui mostramos também que o matrinxa possui alta
motivacdo agressiva mesmo ainda na fase cautelosa da luta. No entanto, esse comportamento
agressivo nao ocorre sob qualquer contexto. Testamos diades de matrinxas e observamos que
com aumento do espaco disponivel os matrinxas convivem nadando em schooling, com pouca
ou nenhuma interacdo agressiva. J4 em espaco reduzido, disputam agressivamente a
dominancia; entretanto, mesmo que tenha sido definido um dominante, se o espacgo disponivel
aumentar os peixes nao ocupam territérios distintos, mas nadam juntos sem intera¢ao agressiva.
Mais ainda, quando nadam em schooling a distancia entre os peixes da diade € menor do que a
distancia maxima que deflagra ataques quando os peixes estdo em uma arena menor. Ou seja,
ndo € a distancia entre os peixes que deflagra a agressividade, e sim o tamanho do espago fisico
disponivel ao redor. Portanto, o matrinxa modula sua estratégia de interagcdo com coespecificos
de acordo com o espaco disponivel, que provavelmente sinaliza a disponibilidade de recursos
para a espécie dado seu habitat natural. No rio Amazonas, os regimes de cheia e seca formam
lagoas tempordrias, onde os peixes podem ficam restritos. Nesse ambiente de recursos escassos,
eliminar o competidor é uma boa estratégia, e caracteristicas intrinsecas da espécie dao a ela
ferramentas que justificam esse tipo de estratégia. J4 quando hé espago e recursos disponiveis
permanecer em grupo, sem disputas agressivas, favorece a protecdo dos matrinxds contra

predadores.



Parte 1

Uma nova estratégia de luta: como o

matrinxa lida com os subordinados.



RESUMO

As lutas no peixe matrinxa Brycon amazonicus sao agressivas e geralmente resultam até mesmo
em morte do subordinado. Como € uma espécie armada com vdrias fileiras de dentes,
inicialmente o matrinxa é cauteloso e, com o estabelecimento hierdrquico, o dominante progride
em ataques até a morte do oponente, mesmo sem este os revidar. Aqui mostramos também que
mesmo na fase cautelosa da luta o matrinxa possui alta motivacdo agressiva. Essa estratégia
peculiar pode estar relacionada ao ambiente onde a espécie vive. No rio Amazonas, os regimes
de cheia e seca formam lagoas temporarias, onde os peixes podem ficar restritos. Nesse
ambiente de recursos escassos, eliminar o competidor é uma boa estratégia, e caracteristicas

intrinsecas da espécie ddo a ela ferramentas que justificam esse tipo de estratégia.

Palavras-chave: agressdo, confrontos, dominancia, estratégia de luta, interacdo agonistica,

matrinxa, peixes, tomada de decisdo.



INTRODUCAO

A vantagem de vencer um confronto é bastante clara. Além do acesso prioritdrio a
recursos, os individuos dominantes t€ém maior sucesso reprodutivo (Ang e Manica, 2010). No
entanto, a disponibilidade e valor dos recursos podem modular a forma como os animais 0s
disputam e interagem (Elias et al., 2010; Arnott e Elwood, 2009; Clement et al., 2005). Outro
fator que pode influenciar essa interagao é a agressividade do individuo, que independe tanto
do valor do recurso quanto de caracteristicas como tamanho, armamento e agilidade (Barlow et
al., 1986). Assim, uma espécie pode ser mais agressiva como parte de sua personalidade
(Sanches et al., 2012) e esse traco pode influenciar a dinamica das lutas entre os animais.

Apesar das vantagens da agressividade para se obter um recurso, titicas de “guerra
total” onde todos os individuos da populacdo disputam ferozmente entre si dificilmente
ocorrerem na natureza (Maynard Smith e Price, 1973). Confrontos escalados, i.e.,
progressivamente em direcdo a niveis mais agressivos de interagdo agonistica, requerem dos
animais grande esforco fisioldgico e energético (Haller e Wittenberger, 1988). Como o custo
da luta € alto, as injurias decorrentes diminuem a compensag¢ao do recurso conquistado (Ridley,
1995). Assim, taticas agressivas que permitam melhor avaliagdo do balanco entre beneficios e
custos sao favorecidas evolutivamente (Maynard Smith e Parker, 1976).

Nesse cendrio, vemos que os animais apresentam diferentes estratégias de interacao
agressiva intraespecifica que resultam em diferentes valores adaptativos. Uma estratégia € a
disputa por ritualizagdes, que ndo envolvem contato direto entre os oponentes e, portanto, sao
menos custosas para os contendores (Maynard Smith e Price, 1973). Mas hd espécies em que
as disputas envolvem ataques vigorosos, ocasionando lesdes corporais nos oponentes (Maynard
Smith e Parker, 1976). Em geral, disputas por recursos de maior valor ou entre oponentes com
habilidades (morfolégicas ou comportamentais) muito similares entre si convergem para lutas
escaladas que podem resultar em sérias injurias (Maynard Smith e Parker, 1976). Ja em espécies
armadas (e.g., com garras e dentes capazes de causar injurias), a interacao € mais ritualizada
por meio de exibi¢des e ameagas, o que garante menor risco de injurias (Enquist e Leimar,
1990; Goodenough et al., 1993). Além disso, diversas espécies formam hierarquias de
dominancia (existéncia de dominantes e subordinados) que diminui a frequéncia de confrontos
subsequentes (Huntingford e Chellappa, 2006). Lutas violentas sdo raras entre os animais €,
geralmente, restritas a disputas por recursos de alto valor. Por exemplo, em situagdes em que a
probabilidade de vir a se reproduzir no futuro é muito pequena para os perdedores da disputa,

as lutas podem ser conduzidas até a morte de um dos oponentes, pois o perdedor se esforcara



para inverter o resultado da disputa (Grafen, 1987). Esse tipo de confronto fatal € mais
observado em artrépodes e em vertebrados sua ocorréncia € rara (para revisdo ver Enquist e
Leimar, 1990).

Uma vez que confrontos injuriantes ou fatais em vertebrados sdo raros, o matrinxa
Brycon amazonicus é uma espécie de peixe que chama atencdo pois € agressivo e suas lutas
muitas vezes resultam em injurias severas. Em condic¢des laboratoriais, os dominantes desferem
grande nimero de ataques contra os subordinados, por longos periodos (Ferraz e Gomes, 2009;
Wolkers et al., 2014). Por ser uma espécie armada, com duas fileiras de dentes na maxila
inferior e trés a quatro fileiras na maxila superior (Howes, 1982; Santos et al., 2006), seria de
se esperar que matrinxas lutassem ritualizadamente na disputa pela dominancia. Entretanto, nao
€ o que observamos em laboratdrio, pois frequentemente confrontos na espécie resultam na
morte de um dos peixes. Essa discrepancia levanta a questdo do porqué agressividade do
matrinxd. Além disso, essas observacdes sugerem que sua estratégia de confronto ndo siga os
padrdes convencionais descritos acima. Assim, neste estudo descrevemos a progressao do
comportamento agressivo e a motivacao agressiva em diades de matrinxa, detectando uma nova
estratégia agressiva, a qual pdde ser interpretada coerentemente com o habito de vida dessa

espécie na natureza.

MATERIAL E METODOS & RESULTADOS

Para caracterizar o perfil agressivo, investigamos diades de matrinxd, nas quais
descrevemos, num primeiro estudo, a motivacdo agressiva €, num segundo, a progressao dos
confrontos. Com isso, identificamos a estratégia de agressao intraespecifica do matrinxa. Para
fins de referencial, descrevemos também esses comportamentos em dois ciclideos, a tildpia-do-
Nilo (Oreochromis niloticus; experimento 1) e a tilapia (Tilapia rendalli; experimento 2),
ambos modelos de peixe territorial (Giaquinto e Volpato, 1997; Torrezani et al., 2013).

Todos os juvenis foram adquiridos de piscicultura comercial e foram mantidos por no
minimo 30 dias antes dos experimentos em caixas de estoque espécie-especificas (1000 L; ~ 1
peixe/5 L), sendo alimentados uma vez ao dia no periodo da manha (5% peso corporal; ragdo
comercial com 32% de proteina bruta). Mantivemos a aeracdo € a temperatura controladas
(~26°C), com fotoperiodo das 06:00 h as 18:00 h.

Em ambos experimentos, a normalidade dos dados foi testada por Kolmogorov-
Smirnov e a homocedasticidade pelo teste de Levene. Quando normais e homocedasticos, os

dados foram analisados utilizando testes paramétricos; testes ndo-paramétricos correspondentes



foram utilizados quando ndo foi possivel normalizar os dados. Como ndo ha teste estatistico
ndo paramétrico equivalente a Anova de duas vias com medidas repetidas, quando necessrio
(ameaca de matrinxds e tildpias) os dados foram transformados em logio para alcancar
normalidade. O teste estatistico utilizado em cada andlise esta descrito nos resultados e os niveis
criticos de significancia foram determinados para o = 0,05.

Todos os procedimentos foram feitos de acordo com os principios éticos adotados pelo
Colégio Brasileiro de Experimentacdo Animal - COBEA. Ambos os experimentos foram
aprovados pelo Comité de Etica para Experimentacio Animal do Instituto de Biociéncias de

Botucatu-SP, protocolo nimero 256.

Experimento 1: Motivacdo agressiva em matrinxd - Material e Métodos

Neste experimento medimos a motivacao agressiva de matrinxas e de tildpias-do-Nilo
pelo método de startle (Arnott e Elwood, 2009). Peixes de mesmo peso (diferenga média entre
os peixes do par: matrinxa 0,28 g + 0,21 g, tildpia-do-Nilo 0,30 g + 0,11 g) foram usados para
formar cada par intraespecifico (16 pares para cada espécie); os peixes de cada par provinham
de diferentes caixas de estoque no biotério para evitar efeito de hierarquia prévia (Giaquinto e
Volpato, 2007). Os pares eram formados em arena neutra (aqudrio onde nenhum dos peixes
havia sido mantido antes do teste), isoladas fisicamente entre os peixes e sem recurso de alto
valor, o que permitia avaliar a agressao intrinseca dos animais. Colocamos cada peixe do par
em aqudrios separados e adjacentes, permitindo a interagdo agonistica entre eles apenas pela
visualizacdo através do vidro do aqudrio (Fig. 1). Ap6s 5 min de interacdo, introduziamos
abruptamente num dos aqudrios (peixe foco) um objeto (método de startle) [bola de vidro de 2
cm de diametro], enquanto o seu oponente permanecia sem essa perturbacdo. Entdo,
registravamos a laténcia de retorno do peixe foco a luta apds a interrupcao pela queda da bola
de vidro. Essa laténcia indica inversamente a motivacdo agressiva dos peixes (Elwood et
al.,1998; Arnott e Elwood, 2009). Também registramos o nimero de mordidas, investidas e
tempo de ameaca dos peixes antes do startle para avaliacao de suas relacdes com a motivagao

agressiva.
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A Anteparo (cinza escuro)

fita opaca (cinza
claro) encobrindo
la trajetoria do
objeto

Aquirio 1 - peixe foco Aquiirio 2 - peixe oponente

B "'}mm

/

Aquario 1 - peixe foco Agquirio 2 - pelxe oponente

Figura 1. Aquérios experimentais para o teste de motivacdo agressiva. O peixe
foco foi inserido no aquério 1, e o peixe oponente no aqudrio 2, com um anteparo
opaco entre eles (A). Ap6s 10 minutos de aclimatag@o, o anteparo foi removido,
permitindo a interag@io agonistica entre os animais, e cinco minutos apés o inicio
da luta um objeto (bola de vidro) foi derrubado no aquério do peixe foco (B) de
uma altura de 10 cm em relacdo a linha da 4gua.

No periodo da manha, os matrinxas e as tildpias-do-Nilo foram capturadas das caixas
de estoque; ap6s anestesiadas (~2 min em benzocaina — 80 mg L™ de 4gua) e medidas, esses
individuos foram isolados em aquarios de vidro (4,5 L) durante 3 dias sob as mesmas condi¢des
gerais de manutencdo das caixas de estoque. Na manha do quarto dia os peixes foram
aleatoriamente transferidos para aqudrios de 16 L, sendo os pares separados por um anteparo
que impedia a visdo do aqudrio ao lado onde estava seu oponente (Fig. 1A).

Ap6s 10 min de aclimatag@o, o anteparo entre os dois aqudrios teste foi retirado (Fig.
I1B) e, 5 min apds o inicio da interacdo entre na diade, a bola de vidro foi abruptamente
introduzido no aquério do peixe foco (Fig. 1B), sempre enquanto o peixe foco estava com a
cabeca voltada para o oponente no aqudrio ao lado. O trajeto da bola passava por uma faixa
opaca, o que impedia o oponente do peixe foco de ver o estimulo; havia um recipiente de
pléstico no fundo do aquario, onde a bola caia, o que preveniu que houvesse vibracdo quando

a bola de vidro atingia o fundo do aquério, o que poderia ter sido percebido pelo peixe oponente.
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Avaliamos a motivacdo agressiva em 16 diades de matrinxa e 14 diades de tildpia-do-Nilo (o
desbalanceamento entre as espécies ocorreu porque 2 diades de tildpia ndo interagiram com
confrontos apds a retirada do anteparo e foram descartadas). O peso dos peixes foi similar entre
as espécies: matrinxa: 5,97 g + 1,17 g; tildpia-do-Nilo: 5,97 g + 1,26 g; teste t, P = 0,985.
Toda a interacdo entre os peixes foi filmada para andlise posterior. Adaptamos o
etograma de matrinxas de Wolkers et al. (2012) e o de tildpias-do-Nilo de Giaquinto e Volpato
(1997). Contabilizamos mordidas toda vez que o peixe abocanhava efetivamente o vidro na
direcdo do oponente (no outro aqudrio); uma investida era contabilizada sempre que o peixe
nadava rapidamente na direcdo do lado do aqudrio onde o oponente estava visivel, se
deslocando ao menos a distancia de um corpo. Contabilizamos também ameacas quando eram
feitas exibicdes, tanto frontais quanto laterais, no campo de visdo do oponente. A laté€ncia de
retorno a luta foi cronometrada até que algum dos componentes agressivos citados acima fosse

deflagrado pelo peixe foco.

Experimento 1: Motivacao agressiva em matrinxd - Resultados

Nao houve diferenga no comportamento de peixes foco e oponente nem em matrinxas,
nem em tildpias-do-Nilo antes do startle (mordida, teste t: matrinxa t = 0,392, P = 0,698, GL =
30, tildpia t = -0,223, P = 0,825, GL = 26; investida, Mann-Whitney: matrinxa U = 145,5, P =
0,449, GL = 30, tilapia U = 90,0, P = 0,521, GL = 26; ameaca, Mann-Whitney: matrinxa U =
130,0, P = 0,955, GL = 30, tilapia U = 79,0, P = 0,203, GL = 26), ou seja, os resultados ndo
foram influenciados por diferenca na agressividade entre peixes foco e oponente. Antes do
startle matrinxas ameacaram mais enquanto tildpias morderam mais (Tabela 1). No teste startle,

0s matrinxas apresentaram maior motivagao agressiva que as tilapias-do-Nilo (Fig. 2).

Tabela 1. Perfil de confrontos antes da interrup¢do da interagdo pela introdugdo de estimulo
brusco (método de startle).
Tipo de

Matrinxa Tildpia
confronto
Mordida (média + DP) 43,2 + 30,5* 75,7 + 38,6
Mediana = 10,2 Mediana = 0,0
Ameaca (mediana) [0,8 —35,3] [0,0 —2,9]
Q5% =2,7 Qusa=16,6 % Q5% =0,0 Qr5%=1,9

[ ] = amplitude; Q = quartil. Asterisco indica diferenca entre espécies. Mordida: teste t, t = -2,57,
P =0,016, GL = 28; ameaca: Mann-Whitney, U = 211,00, P <0,001, GL = 28.

12



250

=
% w200 -
23
[
5 2 150
= o
PR
Y g
= £ 100
o 2
2%
53 X .
0 e ] L
matrinxa tildpia

Figura 2. Box plot da laténcia para retorno a luta apds interrupgdo entre matrinxas e
tilapias. O ponto (losango) indica a mediana. Asterisco indica diferenca entre espécies:
Mann-Whitney, U = 28,00, P <0,001, GL = 28.

Experimento 2: Progressao dos confrontos intraespecificos no matrinxa - Material e Métodos

Avaliamos a estratégia de confronto de matrinxds, comparando com a estratégia
utilizada pelo ciclideo tilapia. Para isso, pareamos os peixes de uma mesma espécie em
territorios neutros, filmando seus comportamentos durante 90 min, o que possibilitava o registro
das interagdes durante o estabelecimento hierarquico na dupla e apds esse estabelecimento. Nas
andlises das filmagens computamos, para periodos consecutivos de 10 min, a laténcia para o
inicio do confronto, durac¢do do confronto, o nimero de mordidas, nimero de investidas e tempo
de exibicao de ameaca.

Matrinxas e tildpias das caixas de estoque foram capturadas no periodo da manha e
medidas ap6s anestesia [~2 min em benzocaina (80 mg L' de dgua)] para a formacdo de pares
intraespecificos de mesmo tamanho (diferenca média entre os peixes de cada par: matrinxd 0,08
cm + 0,06 cm, tildpia 0,1 cm £ 0,07 cm). Em seguida, esses animais foram isolados em aquérios
de vidro (4,5 L) durante 3 dias sob as mesmas condi¢des gerais de manuten¢cao. Na manha do
quarto dia, os peixes foram aleatoriamente pareados em arena neutra (aqudrio de vidro; 16 L),
mas provindos de diferentes caixas de estoque no biotério para evitar efeito de hierarquia prévia
(Giaquinto e Volpato, 2007). Foram constituidos 13 pares de cada espécie. Nao houve diferenca
no peso entre as espécies: matrinxa = 6,2 g + 0,7 g; tildpia=7,0 g £ 0,4 g; teste t, P = 0,26.

Apesar da inten¢do de acompanharmos as intera¢des agressivas ao longo do dia, como
vimos que 0s ataques causavam injurias sérias ao peixe subordinado em pares de matrinxa,

reduzimos o tempo de exposicdo dos peixes para 90 min. Para acompanhamento do
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comportamento individual nas diades, fizemos um pequeno corte (apds anestesia) na nadadeira
caudal dos peixes para diferencid-los nas observagdes. Utilizamos etograma de matrinxa
adaptado de Wolkers er al. (2012) e o de tildpia adaptado de Torrezani et al. (2013),
padronizando a classificacdo dos comportamentos de forma a podermos comparar as respostas
entre as duas espécies. Toda exibi¢do sem contato fisico (em tildpias, exibi¢cdes laterais em que
0s peixes ndo se encostassem; em matrinxas, ondulagdes e abertura de opérculo também sem
contato entre os peixes) foi contabilizada como “ameaca”; todo “confronto bucal” em tildpias
foi contabilizada como uma mordida, uma vez que matrinxas nao apresentam “luta bucal”, mas
apenas mordidas. Consideramos que havia sido definido um dominante quando um dos peixes

deixava de revidar os ataques do outro.

Experimento 2: Progressdo dos confrontos intraespecificos no matrinxa - Resultados

Ap6s 30 min de interacdo, ocorreu um aumento no nimero de mordidas e investidas
dos matrinxas dominantes, que se manteve até o final da observacdo (Fig. 3); essa escalada
nesses componentes agressivos ocorreu apds a defini¢do da dominancia, que ocorreu em
1070,92 s + 529,24 s ap6s inicio do pareamento. Nos primeiros 20 min de confronto foi
observado um maior nimero de mordidas e investidas por parte dos dominantes de matrinxa
(Fig. 3). A maioria dos matrinxas que iniciou o confronto perdeu a disputa (69,23%, teste de
Goodman, Gealcutado = 2,12 > Geritico = 1,96). Mas nao houve correlagao entre o comportamento
do subordinado antes da definicdo da dominéncia e o nimero de mordidas do dominante apds
a definicdo hierdrquica (mordida do subordinado antes da definicdo x mordida dominante
depois da defini¢ao: p = 0,137, P = 0,643, GL = 12; ameaga do subordinado antes da defini¢ao
x mordida dominante depois da definicdo: p =-0,044, P = 0,878, GL = 12; teste de correlacdo

de Spearman).
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Apd6s 20 min de interacdo, as tildpias dominantes morderam mais do que os
subordinados e o nimero de mordidas dos subordinados decaiu, padrao mantido até o fim do
confronto (Fig. 4). Essa escalada no nimero de mordidas de dominantes e subordinados ocorreu
ainda durante a disputa da dominancia, que se definiu em 1326,77 s £ 551,60 s ap6s inicio do
pareamento. A maioria das tildpias que iniciou a luta venceu (76,92%, Gealculado = 3,26 > Geritico
= 1,96). Nao houve correlagdo entre o comportamento do subordinado antes da defini¢do da
dominancia e o nimero de mordidas do dominante apds a defini¢do em tildpias (mordida do
subordinado antes da definicdo x mordida dominante depois da defini¢ao: p =-0,262, P =0,372;
ameaca do subordinado antes da definicdo x mordida dominante depois da defini¢do: p = -
0,401, P = 0,166; teste de correlagdo de Spearman).

Antes da definicdo da dominancia, os matrinxds ameagaram mais e as tildpias
morderam mais seus oponentes (Fig. 5). No entanto, apds a defini¢cao, os matrinxas dominantes
aumentaram a frequéncia de mordidas, passando a morder mais o subordinado do que as til4pias
dominantes, cuja frequéncia de mordidas diminuiu apds a definicdo (Fig. SA). As tilapias
dominantes deflagraram, em média, 121,54 + 121,41 mordidas para vencer a disputa, um valor
maior do que no caso dos matrinxas, que deram 16,0 + 19,28 mordidas (teste t, t = -3,095, P =
0,005, GL = 24). Os matrinxas e as tildpias tiveram laténcia similar para inicio dos confrontos
(matrinxa: 297,59 s + 134,00 s; tildpia: 326,94 s +£ 289,02 s; teste t, t = 0,359, P = 0,723, GL =
24), tempo para defini¢do da dominancia (teste t, t = -1,207, P = 0,239, GL = 24) e duragdo do
confronto antes da defini¢do hierarquica (matrinxa: 767,87 s £ 532,01 s; tildpia: 999,83 s +

503,02 s; teste t, t = -1,143, P = 0,264, GL = 24).
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A - mordida

25 4

Mordicas por minuto

antes definicio depois definicio

—t—matrinxd --=--tlipia

B - investida

Ly
i
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Irwestidas por minutoe
[ %)

antes definicio depois defmiq:a

—+—matrinxd --#--tilipia

C - ameaca

Ameaea (vegundos) por minuto

antes déﬁ:niqiu depois definicio

—e—matrinx3d --=--tlipia

Figura 5. Interacdo agonistica de matrinxas dominantes e tildpias dominantes antes e
depois da definicdo hierdrquica. Cruz (+) indica diferenca na espécie entre os
periodos; asterisco indica diferenca entre as espécies no respectivo periodo; valores
em média = DP. Anova de duas vias com medidas repetidas, pds teste utilizado foi
Tukey. Em A, F = 45,26, P <0,001, GL = 24; em B, F = 32,58, P <0,001, GL = 24;
em C, F=16,40, P <0,001, GL = 24.

18



DISCUSSAO

Aqui demonstramos que o matrinxa € uma espécie com alta motivacao agressiva e que
representa uma estratégia de luta intraespecifica diferente, que muda apds a definicdo. Ao
contrdrio do padrdo classico no qual a definicdo hierdrquica substitui as lutas agressivas por
ritualizacOes, no matrinxa a percepcdo da vitdria deflagra uma sequéncia de ataques (ndo
revidados pelo oponente) em dire¢do a eliminagdo do oponente. Este fato inusitado pode ser
entendido pela constituicao morfolégica do matrinxa e de peculiaridades em seu habitat natural,
numa situa¢do de minimizacao de riscos.

No primeiro experimento vimos que o matrinxad possui alta motivagao agressiva (Fig.
2). O teste de motivacdo agressiva por meio de um startle (susto) distingue a relagdo entre
continuar lutando ou desviar a atengdo para o estimulo stbito (que poderia ser um predador)
(Arnott e Elwood, 2009). Quando esse desvio da luta para o estimulo sibito € minimo, o animal
revela alta motivacdo agressiva. Assim, alguns exemplares de matrinxd chegaram ao extremo
de laténcia de retorno a luta apds o startle de 1 s; isso significa que o peixe nao investigou a
causa do distdrbio, continuando focado na disputa pela dominancia.

A motivacdo agressiva do matrinxa € alta ndo apenas comparada com a tildpia-do-
Nilo, mas também em relacdo a outros ciclideos: aqui 0 matrinxa apresentou motivagao
agressiva cerca de 10 vezes maior que a relatada para ciclideo convicto (Arnott e Elwood, 2010)
e ciclideo daffodil (Reddon et al., 2013). Isso mostra uma caracteristica intrinseca do matrinxd
para agressdo. De fato, a analise do comportamento dos peixes foco antes do startle mostrou o
mesmo padrdo do Experimento 2, com matrinxas mordendo menos e ameagando mais do que
as tilapias (Tabela 1). Assim, mesmo na fase de luta cautelosa, a motivacdo agressiva do
matrinxa maior a que da tildpia.

No inicio do pareamento, o matrinxa disputou a dominancia de forma cautelosa,
exibindo mais ameagas e raramente mordendo o oponente. O baixo nimero de mordidas e maior
frequéncia de ameacas nessa fase sugere uma agdo de cautela. Ela se confirma ainda mais
quando vemos que o matrinxa é uma espécie bem armada (possui dentes multicuspidados
dispostos em duas fileiras na maxila inferior e de trés a quatro fileiras na maxila superior;
Howes, 1982; Santos et al., 2006). O padrao nas espécies bem armadas € mais a ritualizacdo do
que o confronto escalado, pois o custo (em injurias) de confrontos violentos diminui o valor do
recurso obtido (Goodenough et al., 1993). Comparado a tildpia, antes da definicao hierdrquica
o matrinxa mordeu o oponente, em média, sete vezes menos (Fig. 5A) e exibiu mais ameacas

(Fig. 5C).
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Outro ponto discordante do matrinxa em relacdo ao padrdo da tilapia € que quem
iniciou o confronto geralmente perdeu a dominancia. A explicacdo usual é que o inicio do
confronto decorre da avaliagdo de se poder ser o dominante (Martin et al., 1997). No caso do
matrinxd vemos que outro motivador pode ocorrer; possivelmente, uma tentativa de
intimidacdo ante a percepcao da possibilidade de perda para o oponente.

A maior discordancia, no entanto, é o aumento da agressividade ndo no decorrer da
luta (escalada), mas apenas apds a definic@o hierarquica; a escalada com grande possibilidade
de morte do oponente. Apds a definicdo da dominancia, sua estratégia passou de cautela para
luta altamente agressiva levando a lesdes corporais no oponente, que nio revidava. Ou seja,
mecanismos naturais de inibicdo da agressdo comuns no estabelecimento hierdrquico ndo
ocorrem no matrinxa. Depois que o oponente se submeteu e ndo mais revidou os ataques, 0
matrinxa aumentou em 12 vezes a frequéncia de mordidas, atacando e investindo contra o
subordinado agressivamente (Fig. 5A). Essa agressividade ndo teve relacdo com a habilidade
em lutar do individuo que perdeu a luta, uma vez que ndo houve correlacdo entre o
comportamento do subordinado durante a disputa da dominancia e o comportamento do
dominante apds a defini¢do em matrinxas. Em outras espécies essa escalada na agressividade,
quando ocorre, € observada ainda durante a disputa da dominancia, quando ambos os oponentes
estdo motivados a vencer e ndo possuem assimetrias claras (Maynard Smith e Parker, 1976),
como vimos na tildpia (Fig. 4A).

Mudangas de estratégia podem ocorrer ainda durante a disputa da dominancia, o que
se denomina estratégia condicionada (Goodenough et al., 1993), onde os oponentes adequam
seu comportamento durante o andamento da luta. No entanto, a mudanca de estratégia no
matrinxa ocorre apds a disputa da dominancia, quando a vitdria ja estd estabelecida (Fig 3 e 5).
Nesse caso, a presenca visual do matrinxa perdedor pode ter sido um elemento continuo
estimulador dos ataques do dominante. De fato, diferentemente de outras espécies (e.g. tildpia-
do-Nilo, Giaquinto e Volpato, 1997; salmdo-do-Atlantico Salmo salar O’Connor et al., 1999),
o matrinxa subordinado ndo apresenta nenhuma alteragdo postural ou de coloragdo aparente, o
que poderia sinalizar apaziguamento para o dominante (Goodenough et al., 1993). Como o
matrinxa possui alta motivacao agressiva e armamento, caso o subordinado nao consiga fugir o
resultado seria uma estratégia de eliminacdo do oponente.

A auséncia de fuga, embora um artefato de laboratério neste estudo, foi uma estratégia
que mostrou a motivagao intrinseca agressiva do matrinxa e a auséncia de um componente do
subordinado para frear a agressao, exceto pela saida do alcance do dominante. Essa constata¢ao

pode ser entendida considerando habitos naturais do matrinxa.
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O matrinx@ vive na regido amazoOnica, onde os regimes de cheia e seca sdo bem
delimitados no ano. Nesse regime, o escoamento de dgua no periodo de seca forma lagoas
tempordrias, que podem aprisionar peixes. De fato, larvas e juvenis de matrinxa sao
frequentemente encontrados na drea de floresta alagada e nessas lagoas (Leite e Aratjo-Lima,
2002); a permanéncia nesse habitat pode condicionar mecanismos especificos de sobrevivéncia.
Nessas condicdes, os recursos do ambiente passam a ser bastante escassos, onde a eliminacao
de concorrentes tem alto valor adaptativo. Embora outras estratégias possam ocorrer, o fato do
matrinxa ter alta motivacdo agressiva e armamentos condizentes faz com que a evolucao da
estratégia aqui descrita tenha sido possivel no matrinxa. Isso é confirmado tanto pela luta
desenfreada até a possibilidade de morte do oponente, quanto pelo fato do matrinxa ser espécie
onivora com tendéncia a herbivoria (Pizango-Paima et al., 2001). Ou seja, a morte do oponente
parece menos ligada ao canibalismo (o oponente € o recurso alimentar) do que a posse dos
recursos que o oponente poderia deter. Dada a auséncia de dados sobre a ecologia e a interagao
de matrinxas nas populacdes em ambiente natural, sdo necessarios mais estudos para elucidar
se esse aumento da agressividade apenas apds a defini¢cdo hierdrquica € realmente uma

estratégia ligada aos fatores ambientais onde a espécie evoluiu.
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Parte 2

Disponibilidade de espaco modula a
estratégia de interacao em matrinxa Brycon

amazonicus.
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RESUMO

O matrinxa € uma espécie de peixe com alta motivacdo agressiva, armada com vdrias fileiras
de dentes e cujo padrao de confronto, com sucessivos ataques do dominante contra o
subordinado, frequentemente resulta em injirias e morte do subordinado. No entanto, esse
comportamento agressivo ndo ocorre sob qualquer contexto. Testamos diades de matrinxas e
observamos que com aumento do espaco disponivel os matrinxds convivem nadando em
schooling, com pouca ou nenhuma interacdo agressiva. J4 em espaco reduzido, disputam
agressivamente a dominancia; entretanto, mesmo que tenha sido definido um dominante, se o
espaco disponivel aumentar os peixes ndo ocupam territorios distintos, mas nadam juntos sem
interacdo agressiva. Mais ainda, quando nadam em schooling a distancia entre os peixes da
diade € menor do que a distdncia méxima que deflagra ataques quando os peixes estdo em uma
arena menor. Ou seja, ndo € a distincia entre os peixes que deflagra a agressividade, e sim o
tamanho do espaco fisico disponivel ao redor. Portanto, o matrinxa modula sua estratégia de
interacdo com coespecificos de acordo com o espaco disponivel, indo de um extremo de
interacao (convivéncia em grupo) ao outro (luta fatal), provavelmente porque o espago sinaliza

a disponibilidade de recursos para a espécie dado seu habitat natural.

Palavras-chave: agressdao, dominancia, estratégia de interagdo, matrinxa, peixes, schooling,

tomada de decisao.
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INTRODUCAO

Tanto a territorialidade quanto a vida gregdria trazem vantagens e desvantagens para
os animais. Em peixes, temos tanto a formagdo de cardumes quanto a divisao do espaco em
territorios, que sao disputados e defendidos agressivamente. Quando em grupo, os peixes tém
de dividir recursos com os individuos ao seu redor. Entretanto, a deteccdo de predadores e
protecdo contra seus ataques sao mais eficazes quando os peixes nadam em schooling (nado em
grupo e sincronizado) (Pitcher e Parrish, 1993). J4 quando defendem territérios, cada peixe
concentra os recursos para si, embora isso implique em maior gasto energético ao defender de
invasores esses recursos (Adams, 2001). Permanecer em schooling ou defender territério, no
entanto, pode variar dependendo da avaliacao dos peixes sobre seus custos e beneficios naquele
momento (Pitcher e Parrish, 1993).

Em laboratdério o matrinxa Brycon amazonicus apresenta um comportamento bastante
territorialista, disputando agressivamente a dominancia e o espago (Ferraz e Gomes, 2009;
Wolkers et al., 2012; Wolkers et al., 2014). Mais do que isso, 0 matrinxa possui alta motivag¢ao
agressiva e alta frequéncia de ataques que machucam e podem até matar o subordinado (Parte
1 desta tese). Em geral, esse tipo de disputa violenta ocorre apenas em condi¢des em que 0s
recursos sao escassos (Grafen, 1987). Entretanto, como vimos no estudo anterior, 0 matrinxa
nao disputa agressivamente a dominancia, sendo cauteloso e ritualizado no inicio e apenas
depois que um dominante emerge € que a agressividade aumenta, ocorrendo uma mudanca de
estratégia no confronto.

Essa mudanca de perfil de agressdo levanta a questdo sobre quais fatores estdo
desencadeando, ou refreando, a emissdo de ataques violentos no matrinxad. Como no estudo
anterior levantamos a possibilidade das condi¢des ambientais do matrinxa justificarem seu
perfil de ataques, aqui buscamos examinar o quanto o espago disponivel para o matrinxa
interfere na sua estratégia de interagado intraespecifica.

Caso o espaco disponivel seja reduzido e isso limite o acesso a recursos alternativos,
a agressividade dos animais, ao disputar esses recursos, pode aumentar (Guerra e Pollack,
2010); ja quando os recursos sdao abundantes, a disputa por territérios pode desaparecer
(Goodenough et al., 1993). Afinal, a agressividade de um individuo pode sofrer variacdes
tempordrias e reversiveis que refletem sua resposta a diferentes contextos onde os custos e
beneficios de lutar flutuam (Huntingford et al., 2012). Assim, quando o espaco reflete a
disponibilidade de recursos, a relacdo custo/beneficio de lutar pode ser alterada junto com o

espaco disponivel.
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Neste estudo nos testamos duas hipdteses para a mudanga de estratégia de cautelosa
para violenta em matrinxads. Primeiramente, testamos se o matrinxd dominante ataca
agressivamente o subordinado ap6és a definicdo hierdrquica porque o subordinado ndo sai de
seu territorio. Se os individuos desta espécie ndo coabitam num mesmo espago, aumentar o
espaco disponivel permitiria que o subordinado fugisse e cessaria os ataques. Mais ainda, os
matrinxds, dominantes e subordinados, permaneceriam em territérios afastados um do outro e
o subordinado s6 seria atacado caso se aproximasse do territério previamente ganho pelo
dominante. Em contrapartida, se for a reducdao do espaco que deflagra o comportamento
agressivo e territorial em matrinxas, o aumento desse espacgo disponivel reduziria ou aboliria a
interacao agressiva, ndo defendendo territdrios especificos. Aqui os dados corroboraram esta
segunda hipétese, pois quando o espago foi aumentado, os matrinxas nadaram em schooling
praticamente sem ocorrer interacdo agressiva; ja quando o tamanho da arena era menor, 0s
matrinxas disputaram a dominéncia agressivamente. Esse comportamento provavelmente tem
paralelo com uma situagdo natural de habitat pobre em recursos (Leite e Araujo-Lima, 2002)

onde a espécie evoluiu.

MATERIAL E METODOS

Os juvenis de matrinxd Brycon amazonicus foram adquiridos em piscicultura
comercial e mantidos em caixas de estoque (1000 L; ~ 1 peixe/5 L) para manutencao por 30
dias antes do experimento, sendo alimentados uma vez ao dia no periodo da manha (5% peso
corporal; racdo comercial com 32% de proteina bruta). Mantivemos aeracdo e temperatura
controladas (~26°C), com fotoperiodo das 06:00 as 18:00 h.

Avaliamos se o espago disponivel modula a agressividade de matrinxas, observando a
interacdo (confrontos e schooling) de 24 diades de peixes em arenas cujo tamanho
aumentdvamos (12 diades — Fig. 1A) ou diminuiamos (12 diades — Fig. 1E) progressivamente
em trés escalas — menor (23 L), intermedidrio (46 L) e maior (147 L). A variacdo do tamanho
da arena reduzindo ou aumentando o tamanho visou controlar o efeito do tempo de agrupamento
na interagao.

Para isso, utilizamos peixes isolados por trés dias para minimizar o efeito da hierarquia
prévia e estudamos diades formadas com peixes de mesmo tamanho (diferenca entre os peixes
do par, média £ DP: 0,32 cm £ 0,28 cm, 1,01 g + 0, 21 g) em um aquario de 36,8 cm de largura,
200 cm de comprimento, € 20 cm de coluna de 4gua. O espago disponivel para os peixes nesse

aquério era alterado movendo-se um anteparo de acrilico opaco. As diades permaneceram em
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cada tamanho de arena por 30 min, sendo os cinco primeiros minutos de ajuste dos animais e
as observacOes comportamentais feitas nos 25 min restantes. Contabilizamos a laténcia para o
inicio do confronto, o nimero de mordidas, investidas, tempo de ameaca e de schooling, e a
distancia maxima para deflagrar ataque.

Capturamos os matrinxas das caixas de estoque pela manha, os anestesiamos (~2 min
em benzocaina, 80 mg L' de dgua) para medir peso e comprimento e marci-los com um
pequeno corte em posi¢des distintas na nadadeira caudal dos peixes da diade para diferenciagcao
nas observacdes comportamentais. Antes da formagdo das diades, isolamos os peixes em
aquarios de 16 L, sendo mantidas as condi¢des gerais como na estocagem. Na manha do quarto
dia, transferimos as diades para o aqudrio teste onde filmamos a interacao para posterior anélise
detalhada dos comportamentos. As diades foram randomicamente distribuidas nos dois grupos
(tamanho da arena aumenta ou tamanho da arena diminui), e variamos o lado (esquerda ou
direita) em que as arenas intermedidria € menor eram montadas.

Os padrdes de confrontos investigados foram extraidos do etograma de Wolkers et al.
(2012), sendo assim caracterizados: mordidas (abocanhamento efetivo em qualquer parte do
corpo do oponente), investidas (movimentacdo rapida na direcdo do oponente, deslocando-se
no minimo a distancia de um corpo) e tempo de ameaca (exibi¢cdes com ondulagdes do corpo e
abertura da boca e opérculo, feitas na direcdo do oponente). Além disso, registramos também
tempo em schooling (nado em grupo na mesma direcdo, sem exibicdo de componentes
agressivos), expresso em tempo relativo (%), laténcia para inicio do primeiro confronto na
diade, existéncia de dominancia (detectada quando um dos peixes da diade ndo mais revidava
com confronto aos ataques do oponente) e a distancia maxima para ataque (distncia entre os
individuos imediatamente antes de cada ataque do dominante contra o subordinado).

O tamanho dos animais nao diferiu entre as diades do teste de aumento do tamanho da
arena em relacdo ao teste da reducao desse tamanho, respectivamente: 25,36 g + 1,29 g x 24,71

g+ 1,37 g (testet, P=0,271); 11,30 cm £ 0,19 cm x 10,95 cm + 1,19 cm (teste t, P = 0,485).
Andlise estatistica
A normalidade dos dados foi testada por Kolmogorov-Smirnov e a homocedasticidade

pelo teste de Levene. Cada teste estatistico utilizado esta descrito na propria apresentacdo dos

valores. O nivel de significancia adotado foi para a = 0,05.
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Parecer ético

Todos os procedimentos foram feitos de acordo com os principios éticos adotados pelo
Colégio Brasileiro de Experimentacdo Animal - COBEA. Ambos os experimentos foram
aprovados pelo Comité de Etica para Experimentagdo Animal do Instituto de Biociéncias de

Botucatu-SP, protocolo nimero 256.

RESULTADOS

O tamanho da arena influenciou a interacio agonistica: na arena menor ocorreu maior
numero de componentes agressivos entre as diades, enquanto na arena maior os peixes
passavam a maior parte do tempo em schooling, sem interagir agonisticamente (Fig. 1). Esse
padrdo ocorreu independente da sequéncia com foi realizada a variagdo no tamanho da arena.
Além disso, nas diades cuja interagdo comec¢ou em uma arena maior (e o tamanho da arena
diminuia) o confronto demorou mais para se iniciar (Fig. 2).

Mais ainda, na arena maior nao houve defini¢ao hierdrquica por meio dos confrontos,
sendo que essa defini¢do ocorreu apenas quando o espaco era reduzido. Ocorreu dominancia
hierdrquica em sete das diades para as quais o tamanho da arena aumentava, € em nove das
diades em que o tamanho da arena diminuia; essa proporcao foi igual entre os grupos (teste de
Goodman, Gealculado = 0,88 < Gertiico = 1,96). Mesmo com a dominancia ja estabelecida (arena
menor no primeiro momento), ao invés de defender territério com o aumento da arena
(intermedidria e maior), os peixes passaram progressivamente para natacdo em schooling,
desaparecendo a formacao hierdrquica, ao invés do subordinado se afastar do territério onde o
seu oponente se tornou dominante. De fato, em todas as diades na arena maior ambos oponentes
nao se afastavam um do outro e quando eventualmente um dos peixes se afastava, rapidamente
eles se reagrupavam. Dessa forma, a distdncia mdxima para iniciar o ataque foi pequena e igual
entre todos os tamanhos de arena testados, independentemente da sequéncia de variacao do
espaco (Anova de duas vias com medidas repetidas, F = 0,976, P = 0,385, GL = 22). A média
geral da distancia méxima entre os peixes do par para deflagrar o ataque foi de 8,72 cm + 0,46
cm (= E.P.M; coeficiente de variagdo = 44,59%), que corresponde a cerca de 80% de
comprimento médio dos peixes do par. Essa distancia é bem maior que as distancias que os

peixes ficavam entre si na natagdo em schooling (~ 2 a 3 cm).
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Figura 1. Papel do tamanho da arena na interagcdo em diades de matrinxds. A sequéncia de modificacdo do tamanho da arena foi
invertida para os gréficos das duas colunas (esquerda e direita). Dados médios (+ E.P.M.) de 12 pares acompanhados ao longo
do tempo para cada sentido de variacdo do espacgo. Nos primeiros 5 min de cada tamanho da arena oferecido ndo foram feitas
observagdes e considerado periodo de ajuste dos peixes. Todas as andlises foram feitas por Anova com medidas repetidas, e o
pos teste foi Tukey. Médias com ao menos uma letra igual sdo iguais entre si na comparacdo ao longo do tempo num mesmo
comportamento; * = diferenca entre as médias ao longo do tempo. Em B: mordida, F = 5,63, P = 0,011, GL = 22; investida, F =
5,30, P =0,013, GL =22. Em C: F=4,80, P = 0,019, GL = 22. Em D: F = 69,81, P <0,001, GL = 22. Em F: mordida, F = 8,84,
P =0,002, GL = 22; investida, F = 7,80, P = 0,003, GL = 22. Em G: F=4,25,P = 0,028, GL =22. Em H: F= 617,951, P <0,001,
GL =22.
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Figura 2. Papel da sequéncia de mudanca do tamanho da arena no inicio do confronto de matrinxas. As
diades para as quais o tamanho da arena aumentava iniciaram a interacdo em arena menor (n = 12 pares);
diades para as quais o tamanho da arena diminufa iniciaram a interacdo em arena maior (n = 12 pares).
Circulos sem preenchimento: tempo de inicio do confronto de cada diade ao longo da escala de tempo (os
trés periodos sdo indicados pelas linhas pontilhadas horizontais; escala da direita). Barras: média + E.P.M.
* = diferenca entre as médias; teste t, t = -3,32, P = 0,003, GL = 22.

Os resultados mostrados nas Figuras 1 e 2 incluem as diades confinadas (nas arenas
menor e intermedidria) tanto a esquerda quanto a direita no aqudrio teste, uma vez que o
comportamento dos matrinxas foi igual quando comparado entre os peixes testados em cada
um desses dois lados (teste t, GL = 34. Tamanho da arena aumentava: mordida t = 0,894, P =

0,378; investida t = 0,877, P = 0,386; ameaca t = 0,556, P = 0,522; schooling t = 0,164, P =
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0,871. Tamanho da arena diminuia: mordida t = 0,351, P = 0,728; investida t = -0,260, P =
0,796; ameaga t = 0,485, P =0,631; schooling t = 0,113, P =0,91).

DISCUSSAO

Neste estudo vimos que o matrinxa ndo € altamente agressivo em qualquer contexto.
A disponibilidade de espaco modula a estratégia de interacdo entre os matrinxas: quando ha
mais espaco disponivel, os peixes nadam juntos, bastante préximos um do outro, com pouca ou
nenhuma intera¢ao agonistica ocorrendo; ja em espacgo reduzido, os peixes lutam e o dominante
ataca violentamente o subordinado, podendo até mata-lo. Possivelmente, essa condi¢do de
espaco limitado mimetiza uma situacdo do ambiente onde a espécie evoluiu. Nessas condicoes,
ficar preso em lagoas na vazante, onde os recursos sao limitados, matar o oponente acaba sendo
boa estratégia. Mais ainda, vimos que o matrinxa possui em seu repertdrio os dois extremos
opostos da disputa por recursos: de um lado, a convivéncia em grupo sem interacdo agressiva,
e do outro a luta fatal.

A estratégia de interacdo do matrinxd varia entre nadar em grupo ou disputar
agressivamente o territorio de acordo com a disponibilidade de espago. Um espaco maior
provavelmente significa maior disponibilidade de recursos alimentares (Jan et al., 2003). Neste
caso, o balanco entre defender um territério e permanecer em grupo tende para a formagao em
schooling. Ao permanecer em grupo, os peixes t€ém de disputar o alimento com um nimero
maior de individuos; entretanto, a vantagem na deteccdo e protecdo contra predadores pode
superar essa disputa em ambientes cujo recurso alimentar € mais abundante (Pitcher e Parrish,
1993). Observamos esse comportamento de interacdo ndo agressiva (schooling) quando havia
maior espago disponivel, tanto em diades de matrinxa que iniciaram a intera¢do em uma arena
maior, quanto em diades que estavam lutando em uma arena menor mas cujo espago disponivel
aumentou (Fig. 1). Ou seja, mesmo o matrinxa sendo uma espécie de alta motivagao agressiva
e cuja estratégia de luta escala em ataques agressivos ap0s a defini¢ao da disputa (Parte 1 dessa
tese), ndo € sob qualquer contexto que disputas ferozes por recursos ocorrerdo. De fato, quando
a interacdo entre as diades se iniciou em arenas maiores, o inicio do confronto ocorreu apenas
mais tardiamente (Fig. 2).

Se a mudanca de estratégia de cautelosa para agressiva que ocorre em matrinxas apos
a definicdo da dominancia (Parte 1 dessa tese) decorresse do subordinado ser incapaz de evadir
do territdrio apds perder a disputa, esperava-se que quando o tamanho da arena aumentasse, 0

perdedor se afastasse do territorio onde ocorreu a luta e s6 fosse atacado pelo vencedor caso se
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aproximasse. No entanto, quando o tamanho da arena aumentou, as diades mudaram
completamente de tipo de interagc@o. Os peixes comecaram a nadar em schooling, € 0 nimero
de componentes agressivos da interacio diminuiu, chegando a zero em muitos casos. E
interessante notar que a distancia entre os peixes quando o espaco disponivel é maior diminui,
com os peixes ficando bastante préximos entre si, nadando em schooling. Ficam geralmente a
uma distancia menor do que a que deflagraria ataques em um contexto de espaco disponivel
reduzido. Ou seja, ndo € a distancia entre os individuos que determina o tipo de interagdo, mas
o espaco fisico disponivel para os peixes.

E a diminuicdo desse espago disponivel que deflagra a agressividade em matrinxs,
tanto em diades que iniciam a interagdo em um espaco reduzido (Fig. 1, lado esquerdo) quanto
em diades que estavam nadando em schooling em uma arena maior e foram confinadas (Fig. 1,
lado direito). Essa diminui¢cdo do espaco pode sinalizar para os matrinxas uma situacdo de
recursos alimentares escassos; nesse contexto, disputas agressivas geralmente ocorrem entre 0s
animais (Grafen, 1987; Guerra e Pollack, 2010). Durante a cheia do rio Amazonas, onde o
matrinxa vive, areas de floresta sdo alagadas, e os peixes entram nesse habitat que é abundante
em recursos alimentares (Pizango-Paima et al., 2001). Entretanto, na vazante, muitas vezes,
formam-se lagoas desconectadas do rio, onde encontramos juvenis e larvas de matrinxas, cujos
recursos sdo limitados. O matrinxd possui forte armamento (vérias fileiras de dentes
multicuspidados; Howes, 1982; Santos et al., 2006) e alta motivacao agressiva (Parte 1 dessa
tese). Para uma espécie com essas caracteristicas, provavelmente foi possivel desenvolver uma
estratégia de elimina¢do dos oponentes, que sdo concorrentes diretos, quando em um contexto
de recursos escassos (caso das lagoas formadas na vazante do rio).

O matrinxa, de acordo com o contexto, tem estratégias de interacdo social totalmente
opostas. A interacao entre os individuos da mesma espécie pode variar de convivéncia em grupo
até disputa de territérios (Goodenough et al., 1993), sendo que essa disputa inclui um leque de
estratégias de confronto que vao de apenas ameacas a lutas fatais (Maynard Smith e Parker,
1976). Aparentemente o espago disponivel € um recurso valioso para o matrinxa, uma vez que
sua reducgdo resulta em intensa agressividade, podendo ocorrer lutas fatais. No outro extremo
estd a convivéncia em grupo, no caso de peixes nado em schooling, que ocorre quando o espago
disponivel é maior. Em nosso estudo vimos que a estratégia do matrinxa vai de um extremo a
outro dessa interacdo intraespecifica em minutos, de acordo com a disponibilidade de um
recurso potencialmente valioso. Portanto, o contexto em que os individuos dessa espécie se
encontram ird determinar se o matrinxa agird como um assassino impiedoso ou um peixe

pacifico que nada em grupo.
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