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Resumo Os peixes—donzela do género Stegastes possuem
uma evidente agressividade intra e interespecifica para com
outros herbivoros dentro do seu territério. Os modelos
propostos para explicar o territorialismo focalizam o custo—
beneficio dessa defesa, p. ex. no tempo alocado em
alimentagéo, como o principal determinante na estabilidade
evolutiva desse comportamento. No presente trabalho,
foram medidas as taxas de forrageamento e de
“perseguicdo” (= chasing behavior) do peixe—donzela
comum (Stegastes fuscus), para testar a hipdtese de que
qguanto mais tempo é gasto em interagcdes agonisticas
menos tempo se gasta em alimentacdo. Além disso, foi
testado se 0s peixes jovens, por terem metabolismo mais
rapido, tém uma taxa de forrageamento mais alta do que
0s adultos, e se os adultos apresentam taxas de interagdo
agonistica mais altas do que os jovens. A correlagio entre
0 nimero de investidas no substrato (taxa de forrageamento)
€ 0 nimero de perseguicdes ndo foi significativa (r=-0,122).
Né&o houve diferencas significativas entre as médias do
numero de investidas no substrato, ao longo das diferentes
fases da vida (ANOVA F=2,864; p=0,067). A média de
interacbes agonisticas foi significativamente menor nos
jovens quando comparada a dos adultos e subadultos
(ANOVA F=3,629; p=0,034; SNK jovem < subadulto =
adulto). Por exercerem dominancia nos seus territorios
com base na agressividade e no seu tamanho, os adultos e
subadultos despendem maior tempo em perseguigdes.
Esses dados sugerem que o investimento de tempo na
defesa do territorio do Stegastes fuscus ndo influencia a sua
taxa de forrageamento, e que 0s custos do comportamento
agonistico podem ser minimos para essa espécie.
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Abstract Damselfishes from the genus Stegastes display
aggressive behavior towards other herbivores inside their
territories. Models developed to explain this territorial
defense have focused on the cost of territorial defense, as
measured by changes in time allocated to feeding, as a key
determinant of the evolutionary stability of this behavior.
In the present work, feeding and chasing behavior rates
were measured in the common Brazilian damselfish
(Stegastes fuscus) to test if feeding time decreases as time
spent in agonistic interactions increases. Furthermore, we
tested if juveniles have higher feeding rates than adults due
to higher size—specific metabolic rates, and if adults have
higher chasing rates than juveniles. The correlation between
feeding and chasing rates were not significant (r=-0.122).
Mean number of bites on algae at different life stages were
also not significantly different (ANOVA F= 2.864; p=0.067).
Mean chasing bouts of juveniles were significantly lower
than for subadults and adults (ANOVA F= 3.629; p= 0.034;
SNK juvenile < subadult = adult). Adults and subadults seem
to spend more time in agonistic behavior due to their
dominance of territories based on aggressive behavior and
larger size. These data suggest that the time S. fuscus invests
in territory defense does not affect its feeding rates, and
that the cost to feeding time of agonistic behavior appears
to be minimal for this species.

Keywords foraging, territorial behavior, herbivory, reef
environments, damselfish.

Introducéo

A familia Pomacentridae (peixes—donzela) inclui cerca
de 321 espécies pertencentes a 27 géneros (Allen, 1991;
Nelson, 1994). O género Stegastes contém aproximada-
mente 33 espécies (Allen, 1991), sendo que, destas, seis
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sdo endémicas da Provincia Brasileira (Allen, 1991;
Gasparini et al., 1999) e possuem as seguintes distribui-
¢Oes: trés na costa brasileira (Stegastes fuscus, S. variabilis,
S. pictus) e trés em ilhas ocednicas (Stegastes trindadensis,
S. rocasensis, S. sanctipauli). O peixe—-donzela comum
(Stegastes fuscus) & amplamente distribuido na costa bra-
sileira, possuindo habito diurno e sendo abundante na mai-
oria dos ambientes recifais costeiros. E geralmente en-
contrado em lugares rasos (< 8 m), em recifes biogénicos
ou rochosos, apresentando variacdo de cores em suas
diferentes fases de vida.

Os peixes herbivoros ocupam um papel primordial
no consumo da producdo primaria nos recifes, contribu-
indo, assim, para a transferéncia de energia e nutrientes
nesses ecossistemas (Polunin, 1988; Horn, 1989). Nas duas
Gltimas décadas, numerosas investigacbes foram realiza-
das sobre as relagbes entre os peixes—donzela e seu
habitat, o que gerou grande conhecimento dos seus efei-
tos sobre as comunidades bentonicas (p. ex. Brawley &
Adey, 1977; Sammarco, 1983; Klumpp et al., 1987;
Ferreira et al., 1998; Ceccarelli et al., 2001). Aos peixes-
donzela é atribuido o papel de “espécies—chave” nas co-
munidades recifais (Hixon & Brostoff, 1983), pois exis-
tem diferencas significativas na composicdo dos organis-
mos bentbnicos existentes nas areas defendidas e nas ndo
defendidas pelos peixes—donzela, i.e., hd maior diversida-
de de invertebrados e algas em seus territdrios, assim
como maior produtividade primaria (Hixon & Brostoff,
1983, 1996; Klumpp et al., 1987; Ferreira et al., 1998;
Ceccarelli et al., 2001).

Nao alcancando grande tamanho como outros peixes
herbivoros recifais (p. ex. Acanthuridae, Scaridae), os pei-
xes do género Stegastes forrageiam dentro de areas relati-
vamente restritas (Choat, 1991; Ferreira et al., 1998) e
possuem uma evidente agressividade intra e interespecifica
para com outros herbivoros (peixes e invertebrados) den-
tro do seu territorio (p. ex. Robertson et al., 1976; obser-
vacdo pessoal dos autores). Ferreira et al. (1998) calcula-
ram que os territérios de S. fuscus em Arraial do Cabo, R,
sudeste do Brasil, tém geralmente 2,1 m2, aproximadamente
o dobro da extensdo dos territérios dos congéneres
S. adustus e S. diencaeus, no Caribe (CEL Ferreira & SR
Floeter, obs. pes.; Cheney & Coté, 2003). Os peixes—donzela
apresentam reproducdo demersal, ou seja, seus ovos tém
propriedades aderentes e sdo depositados sobre o fundo
recifal, sendo protegidos dentro dos territorios até a eclosao
(Thresher, 1991).

Forrageamento e as conseqiiéncias de ser territorial

Muitos animais defendem o seu acesso preferencial

46
http://www.naturezaonline.com.br

sobre recursos alimentares e/ou reprodutivos, tentanto
excluir outros animais, da sua espécie ou de outras, de
areas especificas (ver revisdo sobre territorialidade em
peixes em Grant, 1997). Dentre as familias de peixes recifais
com comportamento bem descrito, a defesa de territo-
rios alimentares ocorre em 68% delas (Grant, 1997). De
acordo com a teoria da defensabilidade econdmica (Brown,
1964), um animal s6 vai defender um territério se os be-
neficios excederem os custos, ou seja, se 0 beneficio liqui-
do da defesa exceder os beneficios de ndo defendé-lo. Os
custos para defesa de territério incluem maior risco de
ferimentos em encontros agonisticos (Enquist et al., 1990),
menor tempo para forragear e reproduzir (Puckett & Dill,
1985) e aumento da demanda energética (Puckett & Dill,
1985; Grant, 1997; Cleveland, 1999).

O comportamento territorial é tido, principalmente,
como uma adaptacdo a limitacdo de recursos (Robertson
& Gaines, 1986; Carpenter, 1987). Os peixes—donzela de-
fendem o0s seus ricos e produtivos “jardins de algas” de
outros herbivoros (Brawley & Adey, 1977; Lassuy, 1980;
Sammarco, 1983; Ferreira et al., 1998; Ceccarelli et al.,
2001). Em contrapartida, porém, alguns peixes herbivo-
ros formam enormes cardumes que podem superar a
agressividade dos peixes—donzela e assim consumir gran-
des quantidades da biomassa de algas de seus territorios
(Robertson et al., 1976; Klumpp & Polunin, 1989).

Modelos teoricos, assim como Varios estudos de cam-
po e laboratério, sugerem que a defesa de territério tem
alto custo em termos de tempo para alimentacéo e repro-
ducdo, e risco de ferimentos para os animais (p. ex. Maynard-
Smith, 1974; Puckett & Dill, 1985; Enquist et al., 1990).
Outros estudos, porém, mostram que 0s custos energéticos
do comportamento agonistico podem ser minimos
(Cleveland, 1999), ja que sdo altamente estereotipados e
podem ter evoluido para reduzir tanto os custos energéticos
guanto os riscos de ferimentos (Myrberg & Thresher, 1974;
Ydenberg & Krebs, 1978). No presente trabalho, a taxa
de forrageamento foi correlacionada a taxa de persegui-
¢ao (= chase behavior) do peixe—donzela comum (S. fuscus),
visando detectar a existéncia ou ndo de um trade—off entre o
tempo de forrageamento e o de defesa de territdrio nesta
espécie; ou seja, verificar se: A) quanto mais tempo (e ener-
gia) € gasto em interagBes agonisticas, menos tempo eles
gastam se alimentando (Figura 1A); ou B) ndo ha diferencas
entre a taxa alimentar, com relagdo a intensidade de
interacdes agonisticas (Figura 1B).

Mudancas de comportamento nas fases de vida

E sabido que a taxa metabolica por grama de massa dos
animais diminui desproporcionalmente com o aumento da
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Figura 1 Modelo proposto de trade-off entre o tempo de forrageamento
e o de defesa de territério. A) quanto mais tempo é gasto em interagdes
agonisticas menos tempo eles gastam se alimentando; B) ndo ha
diferencas entre a taxa alimentar com relacdo a intensidade de
interagdes agonisticas (= taxa de perseguigdo).

massa corpérea (Schmidt-Nielsen, 1984; West et
al.,1997). Entdo, se espera que entre animais de uma mes-
ma espécie, 0S mais jovens possuam metabolismo mais
rapido e que, por sua vez, necessitem consumir maior
quantidade de alimentos proporcionalmente a sua massa.
Por outro lado, os peixes—donzela adultos exercem
dominancia em seus territorios com base na agressividade
e no seu tamanho. Provavelmente, ndo vale a pena um
jovem ser territorial, ja que ele ndo terd muita chance de
vencer um competidor devido ao seu tamanho reduzido.
No presente trabalho, foram avaliadas a taxa de
forrageamento e de perseguicBes do peixe—donzela em
suas diferentes fases de vida, testando as seguintes
hipdteses: C) os peixes jovens, por terem metabolismo
mais rapido, apresentam taxa de forrageamento mais alta
gue os adultos; D) os adultos apresentam taxas de interacdo
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agonistica mais altas que os jovens, ja que eles possuem
territérios, os quais defendem com base na agressividade
e no tamanho.

Métodos

O estudo foi realizado em trés localidades na costa do
Espirito Santo, Brasil, a aproximadamente 20° de latitude:
praia de Putiri, no litoral de Aracruz, Arquipélago das Trés
llhas e praia de Meaipe, sendo os dois Ultimos localizados no
litoral de Guarapari. As observagdes foram feitas no perio-
do de abril a junho de 2003, quando o mar apresentava condi-
¢Oes adequadas (mar calmo, boa visibilidade e maré baixa). As
observacOes subaquéticas, realizadas através de mergulho li-
vre (snorkeling), ocorreram entre as 11:00 e 12:00 h.

A atividade de forrageamento de Stegastes fuscus, ou
seja, as investidas no substrato, foram registradas através
da técnica de animal focal (Lehner, 1979). Os individuos
foram observados durante periodos de 5 min. Durante cada
periodo de observacdo, foram registrados 0s seguintes
dados: fase de vida da espécie (jovem, subadulto e adulto);
namero de investidas no substrato (alimentagdo); e o ni-
mero de perseguicOes (= chases). Para reduzir a probabi-
lidade de amostragem viciada, um mesmo individuo néo foi
seguido por periodos consecutivos. A identificacdo das fa-
ses da vida do Stegastes fuscus, no campo, foi realizada atra-
vés das diferengas de coloragéo: na fase jovem, cor azul-
vivo, com um ocelo escuro proeminente, na fase subadulta,
sem ocelo e com a cor azul-acinzentado palida e na fase
adulta, com a coloragéo cinza—escuro (0 que deu origem
a0 seu nome).

A andlise de correlacdo (Zar, 1999) foi utilizada visan-
do discernir entre os dois modelos relacionados aos cus-
tos do comportamento agonistico com relacéo a defesa de
territdrio. A taxa de forrageamento e de perseguicées do
peixe—donzela em suas diferentes fases de vida foram ana-
lisadas estatisticamente através da andlise de variancia
(ANOVA) e o teste a posteriori de comparag¢6es multiplas
de médias de Student—-Newman-Keuls (SNK) (Zar, 1999).

Resultados

A correlacdo entre o nimero de investidas no
substrato por 5 min (taxa de forrageamento) e o nimero
de perseguicOes por 5 min, considerando todas as fase
de vida do Stegastes fuscus (Figura 2), ndo foi significativa
(r=-0,122). Correlag¢bes considerando cada fase da vida
separadamente também ndo foram significativas para ne-
nhuma fase. A média do nimero de investidas no substrato
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Figura 2 Correlagdo entre o nimero de investidas no substrato
para alimentacéo e o nimero de interagdes agonisticas (= taxa de
perseguicdo) por 5 min do peixe—donzela comum, Stegastes fuscus,
nas trés fases de vida, na costa do Espirito Santo, Brasil (r=-0,122).
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Figura 3 Média e erro padrdo de investidas no substrato para
alimentacdo e interacOes agonisticas (= taxa de perseguicéo) por 5
min do peixe—donzela comum, Stegastes fuscus, nas trés fases de
vida, na costa do Espirito Santo, Brasil.

para alimentagdo por 5 min apresentou uma tendéncia de
ser maior nos jovens, intermediaria nos subadultos e me-
nor nos adultos (Figura 3). Porém, essas diferencas ndo
foram significativas (ANOVA F=2,864; p=0,067). A mé-
dia de interacdes agonisticas (= perseguicdes) foi signifi-
cativamente menor nos jovens quando comparada a dos
adultos e subadultos (Figura 3; ANOVA F=3,629;
p=0,034; SNK jovem < subadulto = adulto).

Discussao

Os resultados do presente estudo ndo apdiam a hi-
pétese de que a defesa de territdrio tem um alto custo
para o0s animais (p. ex. Maynard-Smith, 1974; Puckett &
Dill, 1985), sugerindo que 0s custos energéticos do com-
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portamento agonistico podem ser minimos. Essa
constatagdo corrobora os resultados de Cleveland (1999),
gue mostrou que a demanda energética, um custo do com-
portamento agonistico muito citado na literatura cientifica,
parece ser minima para duas espécies de Stegastes do
Caribe. O comportamento agonistico nos peixes—donzela
¢ altamente estereotipado, sugerindo que a evolugdo e o
refinamento do comportamento territorial em peixes pode
ter sido direcionado pelo custo energético e/ou custo de
ferimentos (Myrberg & Thresher, 1974; Cleveland, 1999).
Comportamentos altamente estereotipados podem ter
evoluido para serem energeticamente eficientes (Wilson et
al., 1990). Por sua vez, a eficiéncia — um componente fun-
damental e potencialmente hereditéario do valor adaptativo
— pode ser favorecida através da sele¢do natural (Watson
& Lighton, 1994). No presente trabalho, verificou-se a
inexisténcia de uma correlagdo significativa entre a taxa ali-
mentar e 0 tempo gasto nas interagdes agonisticas. Tam-
bém néo foi verificada uma diferenca significativa entre as
médias do nimero de investidas no substrato para alimen-
tacdo, entre as diferentes fases da vida, apesar de uma ten-
déncia de serem menores nos adultos. Esses dados suge-
rem que o investimento de tempo (e energia) na defesa do
territdrio, em Stegastes fuscus, ndo influencia na sua taxa de
forrageamento, estando entdo perfeitamente adaptado ao
comportamento territorial.

Foi observado, entretanto, que a média de interagdes
agonisticas (= persegui¢des) foi significativamente menor
nos jovens, quando comparada a dos adultos e subadultos.
Os peixes—donzela adultos, cujos territérios sdo mais cen-
trais e melhores em termos de qualidade de habitat, pro-
dutividade de algas e defensabilidade contra herbivoros de
outras espécies (Meadows, 2001; Cheney & Coté, 2003),
exercem dominancia nos mesmos com base na
agressividade e no seu tamanho. Por isso, despendem mai-
or tempo em perseguicdes contra outros peixes para
expulsd—los do seu territrio. Os jovens, por outro lado,
sdo encontrados na periferia dos territorios dos adultos e
provavelmente gastam mais tempo abrigando—se contra
predadores do que em comportamento agonistico, ja que
ndo tém chances razodveis de vencerem confrontos con-
tra os individuos maiores.

O presente estudo ndo deve ser tratado como con-
clusivo e estudos mais detalhados devem ser conduzidos
utilizando—se uma amostragem maior e em periodo de tem-
po mais longo. Territdrios de peixes—donzela que apresen-
tam alta frequéncia de incursdes de outros herbivoros,
podem representar um maior gasto de tempo em guarda,
por parte desses peixes, inclusive com alteracdes sobre o
tempo alocado para alimentagdo. Por exemplo, em
amostragens curtas (p. ex. 5 min) pode acontecer de o
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peixe focal ndo estar se alimentando nem mesmo expul-
sando invasores, mas sim em guarda, comportamento
desconsiderado no presente trabalho. Testes devem ser
feitos, reduzindo—se experimentalmente as taxas de incur-
sdes de outros herbivoros nos territorios através de gai-
olas (ver Ferreiraetal., 1998), para avaliacdo das interacdes
agonisticas em baixas frequéncias de incursfes ao longo
do tempo.
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