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Resumen

Se ‘estudiaron las relaciones de dominacion-
subordinacién en peces &ngel juveniles manteni-
dos en grupos de 12 sujetos. Mediante el.registro
de los ataques dados y recibidos por cada pez
se estableci¢ una jerarquia de dominacién basa-
da en el indice de ataques. El orden de domina-
cion fue relativamente estable a lo largo de las
sesiones, resuitando en una organizacion jerar-
quica incompleta en la que un pequefio niimero
de peces dominantes instigaron la gran mayoria
de ataques. La frecuencia de los ataques' dismi-
nuyé significativamente durante el perfodo de
alimentacién frente a los periodos inmediatamen-

te anterior y posterior. Se discuten diversos.

mecanismos que pueden explicar el patrén de
actividad agresiva encontrado.
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Abstract

Dominance-subordinancy relationships among

‘juvenile angelfish kept in groups of 12 individuals

were investigated. The number of attacks delivered
and received by individual fish was noted and a
rank-order based on the index of attacks was
established. A rather stable dominance-order over
sessions existed, resulting in an incomplete
hierarchical social organization in which high

- ranking fish instigated most of the attacks. During

the feeding period a significant decrease in attacks
was produced relative to both pre- and post-
feeding periods. Different mechanisms for the
aggressive activity pattern are discussed.

,' Key words: Aggressive behaviour, Dominance,

fish

Introducci,6n

Relaciones de dominacion-subordinacién se han descrito en muchos vertebrados. Uno de
fos trabajos pioneros fue el de Schjelderup-Ebbe (1938, citado en Manning, 1977) quien estudio
la organizacién social en grupos de pollos, acufiando el término “orden de picoteo” y desa-
rrollando el concepto de jerarquia. Encontré muchos ejemplos de relaciones de dominacion-
subordinacién, relaciones que se establecian mediante “luchas” de las que iba surgiendo un
individuo, el dominante, que dominaba al resto de individuos en el grupo. Por debajo de él
habia un segundo individuo que podia dominar a todos excepto al primero, y asi sucesivamente.
Se constitula asi una jerarquia de dominacion, que se puede definir como “el dominio fisico
de algunos miembros de un grupo por parte de otros, segtin modelos relativamente ordenados
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y duraderos” (Wilson, 1980, pag. 804). Las jerarquias pueden adoptardiversas formas y pueden
no ser lineales, incluso en ocasmnes resulta dlﬁClI o |mp05|ble distinguir rango alguno por
debajo del animal dominante.
En peces, la conducta agresnva y su papel en Ia orgamzacuén social ha recnbtdo también con-
siderable atencion, siendo Noble y sus colaboradores (Noble y Curtis, 1939; Noble, 1939) los que
iniciaron el estudio- de los-rangos-sociales especialmente en el pez ciclido, Hemichromis bima-
culatus y en el poecilido Xiphophorus helleri. Posteriormente, se han investigado las relaciones
de dominacion en diversas especies de peces, mereciendo destacarse los trabajos de Braddock
(1945) con el poecilido Platypoecilus maculatus, cuya terminologia para describir los diversos
tipos de organizacion social que encontré es‘la-que generalmente se emplea en la actualidad.
En la mayoria de las especies ‘estudiadas en grupos pequefios (3-6 individuos), en acuarios
de laboratorio, se han encontrado 6rdenes de dominaci6én del tipo “derecho de mordisco” (e;.
Elwood y Rainey, 1983; Gorlick, 1978, Winberg, Nilsson y Olsén, 1991). Parece, por tanto,
que la conducta social de muchas especies de peces se caracteriza por el desarrollo de una
" jerarquia de dominacién, un fenémeno que implica conducta agresiva (Noakes, 1980). También
“en el pez angel, Pterophyllum scalare, mantenido en grupos de 5 individuos, se han encontrado

claras relaciones de dominacion que permanecen estables a lo largo .del tiempo (Gémez-
- Laplaza y Morgan, 1993). Sin embargo, en grupos mayores rara vez se ha estudiado la posible

existencia de una jerarquia de dominacién, ni su estabilidad. Algunos resultados sugieren que,

a diferencia de lo que ocurre en grupos pequeiios, en acuarios de laboratorio es dificil encontrar
* 6rdenes de dominacién estables, e incluso jerarquias, cuandolos grupos son ‘grandes- (Baird,
1968; Erickson, 1967; Newman, 1956; _véase también Magurran'y Seghers, 1991) pero la tarea
de confirmar estos hallazgos. iniciales y analizar la influencia de esta variable empleando una
metodologia mas adecuada se ha ido relegando. En el presente trabajo se examinan las rela-
ciones de dominacién basadas en ataques en peces angel juveniles mantenidos en grupos
mayores que en nuestro trabajo anterior (Gémez-Laplaza y Morgan, 1993). La posible existencia
de una jerarquia de dominacion y la estabilidad de los rangos individuales en la Jerarquia puede
servir para dilucidar el efecto del tamaiio del grupo sobre este fenémeno.

El pez angel Pterophyllum scalare, es un pez de agua dulce perteneciente a la familia-de Ios‘
ciclidos. Es una especie social que en la naturaleza frecuentemente forma grupos de 15-20
individuos (Praetorius, 1932). Los individuos nadan en grupos desde el momento del nacimiento
y esta conducta continlla durante toda su vida excepto en la etapa reproductiva. Los peces
angel presentan todos los elementos caracteristicos de la conducta agresiva de los ciclidos,
pero en la etapa de juveniles el ataque es la forma principal de agresién (Bergmann, 1968).

Aunque la conducta agresiva cumple diversas-funciones (véase Huntingford y Turner, 1987)
en general se manifiesta principalmente en relacién con el acceso a recursos escasos (ej. Krebs
y Davies, 1984; Ryer y Olla, 1991) razén por la que en el presente trabajo se estudié tal con-
ducta en asociacion con la presentacion de comida. La posible existencia de diferentes jerar-
quias en respuesta a la disponibilidad de alimento se examiné registrando la conducta dgresiva
antes, durante, y después del periodo de alimentacion.

Materiales y Métodos )

Su;etos y aparatos
Se utlllzaron dos grupos de su;etos constltwdo cada uno por 12 peces Pterophyllum scalare

juveniles. El segundo grupo se utilizd como rephcamén__d_el primero. Se alojé a los individuos, de
3-3.5 cm de longitud corporal, en sendos acuarios de 70 litros en una habitacién de ambiente
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controlado termostaticamente que mantenia la temperatura del agua a 25£1°C. La iluminacién se
mantuvo en un régimen de 14:10hr luz:oscuridad (véase Gémez-Laplaza y Morgan, 1991). Du-
ran-te el estudio se aliment6 a los peces con Tetramin, dos veces al dia, por la mailana (0900-
1000hr) y por la tarde (1700-1800hr). La comida se suministré6 sobre la superficie del agua.

Durante un periodo de.3 semanas’ de aclimatacién a las condiciones del laboratorio se
identific6 a los peces individualmente medlante dibujos que indicaban pecuhandades en las
aletas y patrones corporales.

Se escogieron peces sexualmente inmaduros para evitar posibles complscaclones resultan-
tes de la conducta sexual, que podian interferir con los. patrones registrados.

Procedimiento

Después del periodo de aclimatacion, se registré la conducta agresiva de los individuos en
cada uno de los grupos de 12 sujetos mediante observaciéon directa y también con la ayuda
de una video cdmara para andlisis retrospectivo. El observador y la camara se ocultaron detras
de una cortina, y se aitadié un comentario a las observaciones.

La conducta agresiva se midié6 como el nimero de ataques. Un ataque se defini6 como
un movimiento de natacién aceterado de un pez hacia otro, el cual podia huir y ser perseguido.
Un ataque podia ir seguido de un mordisco si el pez atacado no huia suficientemente deprisa.
Cuando un pez perseguia a otro haciendo varios movimientos acelerados separados, cada uno
de ellos-se consider6 como un ataque. Se anoté el pez que hacia el ataque y el que lo recibia.
El ndmero total de ataques dados y recibidos por cada pez se contdé en cada sesién de
observacién, y sirvio para estudiar la posible dominacién en ataques dentro de cada grupo.

Se observé a los peces en sesiones de mafiana y tarde, coincidiendo con los periodos
alimenticios, a lo largo de 6 .dias consecutivos y en la maiiana del séptimo dia. Por tanto, se
realizaron 13 sesiones de observacién en cada grupo. Cada sesion de observacién dur6 30
min y se dividié en 3 periodos de 10 min cada uno, el segundo coincidiendo con la presentacién
de comida. Asi, las observaciones se realizaron durante 10 min inmediatamente antes de la
comida, 10 min durante la comida y 10 min inmediatamente después de que el periodo de
alimentacién hubiera finalizado.

El procedimiento para estudiar la dominacién en ataques fue similar en parte al utilizado
por Eiwood y Rainey (1983), aunque inicialmente se calculdé un indice de ataques para cada
pez, dividiendo el nimero de ataques dados entre el nimero de ataques dados méas el nimero
de ataques recibidos (ej. Barlow y Ballin, 1976; Bildsoe, 1988). A cada pez se le asigné luego
un rango basado en este indice de ataques; cuanto mas préximo estuviera el indice al 1, mas
alto el rango asignado al pez. Si las puntuaciones eran iguales, se les asigné la media de los
rangos que se les habria asignado si no hubjera habido empate. Los rangos se asignaron en
cada sesién de observacion y la persistencia de los rangos individuales de los peces a lo largo
de las sesiones se analiz6 calculando el coeficiente de concordancia de Kendall (Siegel, 1956).
A partir de los rangos basados en las sesiones, se calcul6 un rango general para cada pez.

En un analisis posterior se utiliz6 el Friedman ANOVA por rangos, y para las comparaciones
‘post-hoc” la prueba de Wilcoxon con el fin de estudiar la distribucién de ataques dados por
los peces con diferentes posiciones en la jerarquia (Gorllck 1976).

Resultados

Ataques instigados en cada sesion

Los peces angel juveniles raramente escalan en sus peleas hasta niveles altos de agresion
mutua; la huida suele ser la respuesta mas comun y la frecuencia de agresién intraespecifica
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no es alta. La Figura 1 muestra el ndmero total de ataques instigados por cada grupo en cada
sesidén. Con el fin de minimizar la heterogeneidad de {a varianza se tomaron logaritmos de
los datos y éstos fueron sometidos a un analisis de varianza de dos factores (grupos y sesiones)
con medidas repetidas en el segundo factor. El- andlisis no revelé ningun efecto significativo
de las sesiones, de los grupos, ni de la interaccién (ps>0,05) lo que quiere decir que los patrones
mostrados por ambos grupos no fueron significativamente diferentes. Sin embargo, el nimero
de ataques vari6 entre los peces (F(22 20— 19:23, p<0, 01) reflejando la existencia de diferencias
individuales en esta conducta.

Al analizar en cada grupo el nimero de ataques instigados en los tres penodos en que se
dividi6 cada sesién de observacion (Fig. 2), se encontraron diferencias significativas entre estos
periodos (Fs(m =90,97 y 89,19, ps<0,001, en el grupo A y B respectivamente). La particion
de la varianza deb|da al efecto de los periodos en componentes ortogonales revelé que los
ataques disminuyeron significativamente - durante el periodo ‘de alimentacién (Fsm =150 y
149,53, ps<0,001, respectivamente) y fueron también sigrificativamente menores durante el
periodo previo a la presentacién de comida (A-A) que en el periodo mmedlatamente posterior
a la comida (D-A) (Fs, ,=32,02 y 29, 46 ps<0;001, respectlvamente)

{1,24)

Conducta agreswa de los peces de alto, medlo y bajo rango -

Como se menciond anteriormente, en cada grupo algunos peces fueron claramente mas
agresivos que otros, y para determinar la posible estabilidad de [a dominacién en ataques se
utilizé el coeficiente de concordancia de Kendall.-

"En ambos grupos los rangos basados en el indice de ataques fueron estables de sesion
a sesién, y el acuerdo entre los rangos de las sesiones fue mayor de lo que cabria esperar
por azar (Grupo A: W=0,56, 52 (11)=80,48, p<0,001; Grupo B: W=0,46, * (11)=65,75, p<0,001).
En ningln grupo ningln pez obtuvo el rango m4s-alto en todas las sesiones, aunque en el
grupo A los mismos dos peces ocuparon €l rango mas- alto en 12 de las 13 sesiones. En el
grupo B, sin embargo, el rango mas aito en el mismo nimero de sesiones fue ocupado por
4 peces diferentes. Asi pues, a pesar de algunos cambios de sesion a sesion en la jerarquia,
los rangos no fueron esencialmente afectados. Igualmente en-ambos grupos existié una correlacion
significativa entre los rangos asignados en el periodo inmediatamente anterior a la presentacion
de comida y los asignados-inmediatamente después del periodo de alimentacién (ps<0,001).
Por tanto, la variacién en la disponibilidad de ahmento tampoco afect6 sustanmalmente el orden
de dominacion.

A partir de los rangos basados en las sesiones se calculé una jerarquia general, y en un
andlisis posterior se estudio la dlSll'IbUCIén de ataques dados por los peces ‘en cada posncnon
de esta jerarguia.

En primer lugar, se agrup6 a los peces en tres categonas cada una con 4 individuos, de
acuerdo con sus rangos dentro de la jerarquia. A los peces que ocuparon los cuatro rangos
més aitos se les denominé peces de “RANGO ALTO", los cuales mostraron también las
frecuencias mas altas de ataques. Los peces de “RANGO BAJO” fueron ios 4 peces que
ocuparon las posiciones mas bajas en la jerarquia, mostrando asimismo las frecuencias mas
bajas de ataques. A los 4 peces restantes se les denomind, peces de “RANGO MEDIO”.

La Tabla | muestra la distribucién de ataques dados por las tres categorias de:peces. En
ambos grupos, A y B, la inmensa mayoria de los ataques fueron instigados por los peces de
rango alto (92% y 72%, respectivamente), mientras los peces de rango inferior apenas pro-
pinaron ataques (2% y 1%, respectivamente). En cada grupo, por tanto, sélo un nimero
reducido de peces instigaron ataques, a la vez que recibieron umcamente una pequeiia pro-
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FIGURA 1.- Numero de ataques instigados por los peces ‘en los grupos A y B durante las
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FIGURA 2.- Distribucién de los ataques instigadbs por'los peces en los grupos A y B durante

los tres periodos de 10 min en que se dividié cada sesién de observacion
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porcién de ataques por parte de los otros. Esto fue mas acusado en el grupo A. En este grupo,
el nimero de ataques que se intercambiaron entre los peces de rango alto fue mcluso mayor
que el que instigaron a los peces de rango medio.

TABLA 1.- Distribucion de los ataques dados por los peces en cada posicién dentro de la
Jerarquia basada en el Indice de ataques. Los peces se agruparon en tres categorias: Rango
Alto (4 peces), Rango Medio (4 peces), y Rango Bajo (4 peces)

‘Ataques dados por
GRUPOA GRUPO B

Ataques Peces de Peces de  Peces de | Peces de Peces de Peces de
recibidos por Rango Rango Rango Rango Rango Rango

Alto Medio Bajo Alto Medio " Bajo
Peces de
Rango Alto 142 8 2 102 45 3
Peces de : .
Rango Medlo M 9 ) 1141 44 1
Peces de
Rango Bajo 190 11 4 152 55 3
Total 443 28 . 11=482 | 395 144 7=
% (92) (6) (2 | (79 (27) (1)
Friedman ' ) .
ANOVA: y?, 6 05 0.5 .| 488 1,42 0,35
(g.l.= 2) p<0,05 n.s n.s ns n.s n.s

Las diferencias en el numero de ataques que se dirigieron los peces dentro de la misma
categoria y los dirigidos hacia los peces en cada uno de las otras categorias se analizaron
usando la prueba de Friedman, En el grupo A, al considerar los peces de rango alto, se
encontraron diferencias significativas entre las tres categorias (p<0,05, véase Tabla I). En este
grupo los peces de rango alto atacaron un nimero de veces significativamente mayor a los
peces de rango bajo que ‘a los de rango medio (T=9, N=13, p<0,01, Wilcoxon) y que a los
otros peces de su mismo rango (T=16,5, N=13, p<0,05). En el grupo B, aunque no se alcanz
el nivel convencional de significacién (p<0,10), los peces de rango alto también tendieron a
atacar mdas a los peces de rango bajo.

Considerando los dos grupos juntos, aproximadamente el 82% de todos los ataques ob-
servados fueron propinados por los peces de rango alto. La mayoria de ellos los dirigieron hacia
los de rango inferior, y el nimero fue significativamente mayor que el que se dirigieron entre
si (T=6, N=11, p<0,02), y hacia los peces de rango medio (T=6,5, N=13, p<0,01).

En general los ataques hacia arriba en la-jerarquia fueron infrecuentes; sin embargo, los
peces de rango medio en el grupo B atacaron a los de rango- alto significativamente més a
menudo que lo hicieron los peces de igual rango en el grupo A (U=40,5, p<0,05, Mann-Whitney),
lo que sugiere que en el grupo B-las posiciones mas altas dentro de la jerarquia no estaban
tan claramente establecidas como en el grupo A.
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Iinterrelaciones entre los peces de rango alto

Puesto que en ambos grupos el nimero de ataques entre los peces de rango superior fue
muy elevado y adem4s estos peces fueron atacados principalmente por otros del mismo rango,
en un andlisis posterior se examinaron las relaciones entre los 4 peces de rango alto en cada
grupo (Tabla ll). El pez alfa de la jerarquia general fue el que dirigi6 en total el mayor nimero
de ataques hacia los otros peces, seguido por el pez beta. El nimero de ataques instigados
por los 4 peces vari6 significativamente en el. grupo A (H(3)=16,57, p<0,001, Kruskall-Wallis),
el pez delta instigé sélo un pequefio nimero de ellos. En el grupo B la tendencia fue similar,
pero no existieron diferencias significativas.

TABLA 2.- Distribucién de los ataques entfe los peces de Rango Altoenla jerarquia basada
en el indice de ataques ’

Ataques dados por

GRUPO A ‘ S GRUPO B
Ataques Pez Pez Pez  Pez Pez Pez Pez Pez
tecibidos por ( * Alfa Beta - Gamma Delta Alfa Beta Gamma Deita
Pez Alfa - 6 10 3 - 3 ) 3 5
Pez Beta 23 - 12 o 9 - 5 5
Pez Gamma 10 25 - 8 1 3 C- 7
Pez Delta ‘ 18 15 12 - R 17 17 7 -
Total . 51 45 34 - 11=142 ry A 23 15 17=102
% (38) (32 . (29 8 (46) (22) (15) an
Frledman ' ' :
ANOVA: x’r 2,25 4,27 0,27 0,50 1,04 3,50 0,73 0,27
(g.l.= 2) n.s ns’ n.s ns ns ns n.s ns

Los peces alfa de cada grupo no mostraron diferencias significativas en la frecuencia con
la que atacaron a los otros peces (Friedman ANOVA), aunque en ambos grupos el nimero
de ataques dados por estos peces hacia el pez beta fue mayor que hacia cualquiera de
los otros. Sin embargo, si se consideran los dos grupos juntos, los peces alfa atacaron a los
beta un nimero de veces sngmflcatlvamente mayor que alos gamma (T=17.,5, N 11, p<0,05,
Wilcoxon).

Los ataques hacia arriba en la jerarquia ocurrieron proporcionaimente mas a menudo entre
estos peces que en el total de los sujetos (cf. Tabla I), pero el porcentaje de la cantidad total
fue todavia pequefio (en torno a un 27% en cada grupo). Al considerar los dos grupos juntos,
el nimero de ataques de los peces beta hacia los alfa fue significativamente menor que hacia
los gamma (T=8, N=11, p<0,05) y que ‘hacia los delta (T=5, N=12, p<0,01).
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Discusién

Jerarquia basada en aiadue's

Los resultados del presente trabajo sugleren que se puede encontrar una jerarquia de
dominacién basada en ataques en grupos relativamente grandes de peces angel juveniles. En
sentido estricto, el ordeh de dominaci6n encontrado aqui no puede considerarse estable puesto
que los rangos cambiaron y ningun pez retuvo el rango alfa durante muchos dias consecutivos;
sin embargo los grandes cambios no fueron frecuentes y, cuando se produjeron, ocurrieron
s6lo en unos pocos peces a la vez, por lo que los rangos basados en el indice de ataques mos-
traron concordancia entre sesiones (cf. Oliveira y Almada, 1996).

Estos resultados muestran que, al igual que ocurre en otras especies (ej. Blanckenhorn,
1992), el pez 4ngel, que forma jerarquias éstables ctiando es mantenido en grupos pequeﬁos
(Gémez-Laplaza y Morgan, 1993), forma jerarquias menos estables cuando se mantiene en gru-
pos mas grandes. No obstante, en los grupos aqui estudiados se.puede hablar de una relativa esta-

" bilidad, y en ambos grupos la posicién:alfa la ocupo uno de los cuatro peces de rango alto en
el 100% de las sesiones de observacion:- :

Esto indica la existencia en los grupos de una organizacién social, en Ia cual los peces de
rango alto propinaron la mayor parte de los ataques, mientras los peces de rango bajo casi nunca
atacaron a la vez que recibieron un gran numero _de"agresiones. Los ataques hacia arriba en
la jerarquia representaron un pequefio porcentaje de la cantidad total de ataques, lo cual podria
indicar la existencia de un “derecho de ataque” por parte de los peces de rango aito sobre
los otros. Sin embargo, los cambios en el ranking ya sefialados, y el hecho de que en los
individuos de rango medio y bajo el nimero de ataques entre ellos mismos y los dirigidos hacia
otros estuvieran distribuidos de manera equivalente, indica que las relaciones establecidas por
los peces angel juveniles en el presente trabajo estuvieron basadas mas bien en una “domi-
nacion en ataques” (Braddock, 1945). La relacion entre los cuatro peces de rango superior
confirma fo anterior. Entre ellos ningin pez dirigié significativamente mas ataques a los otros,
aunque cada individuo interactu6 mas con su pez adyacente en la jerarquia, especialmente
los peces alfa y beta. También en otras especies de peces las peleas entre individuos de un
rango préximo son mas frecuentes (ej. Andries y Nelissen, 1990). EI hecho de que la jerarquia
entre peces mas subordinados fuera a veces dificil de establecer ya que no iniciaron ataques
en todas las sesiones, sugiere que el orden de dominacién resulté en una organizacion jerar-
quica incompleta (Braddock, 1945), en.la cual unos cuantos peces dominantes, implicados en
frecuentes interacciones mutuas, atacan también al resto de los miembros del grupo. Se puede
concluir, por tanto, que los peces angel juveniles cuando son mantenidos en grupos mas bien
grandes forman jerarquias de dominacion relativamente estables y de un tipo incompleto.

Efecto de la disponibilidad de alim,énto éro:bré I._é coﬁducta a.g’resi\nl'a

En este trabajo la conducta agresiva no-fue generalmente muy frecuente y no se observé
territorialidad alimenticia;--sin embargo, los ataques parecieron estar relacionados con el ha-
llazgo de particulas de comida. Dichos ataques ocurrieron principalmente cuando los peces
parecian buscar alimento cerca del sustrato después-del periodo de alimentacién. Un patron
similar, con una reducci6n de la conducta.agresiva mientras la. comida estaba presente, se
ha encontrado en otras especies-de. peces (Davis y Olla, 1987). La baja ocurrencia de ataques
durante la comida se ha atribuido a la propia existencia de un orden de dominacién (Koebele,
1985), aunque otras hipé6tesis también se han sugerido. Asi McNicol y Noakes (1984) encon-
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traron en otra especie que al aumentar la densidad de la poblacion, la respuesta de peces
juveniles fue reducir las acciones agonisticas abiertas sustituyéndolas por otras formas de
intimidacién. Claramente cuando la densidad de individuos es alta y/o la comida se dispersa
rapidamente por la superficie del agua, es decir, cuando no se puede defender un sitio
alimenticio, un aumento de la agresion intraespecifica durante la comida podria reducir las
oportunidades de obtener alimento (Davis y Olla, 1987, Grant y Kramer, 1992). No es posible
descartar esta posibilidad en el presente trabajo; sin embargo, es dificil explicar basandose
en ella el hecho de que algunos peces apenas comieran en la superficie. Tales peces comieron
con preferencia de las particulas que calfan, lo que indica que algun tipo de inhibicién para
alimentarse en la zona méas ventajosa podia estar operando (Ryer y Olla, 1995). Hodap y Frey
(1982) encontraron que, cuando la comida era abundante, los juveniles subordinados del pez
ciclido boca de fuego, Cichlasoma meeki, comieron predominantemente en el segundo area
mas ventajosa. Estos autores sugirieron mecanismos de evitacién condicionada en esta es-
trategia, lo que reduciria la competicién y, consecuentemente, la conducta agresiva. Un
mecanismo similar pudo haber actuado en el pez angel puesto que la comida fue relativamente
abundante, y particulas alimenticias empezaron a caer pronto desde la superficie. Al comer
las particulas que caian, los subordinados pudieron minimizar agresnén al tiempo que obtenian
suficiente cantidad de alimento.

Un aumento en el nivel de actividad general se hizo evidente en el periodo. anterior al de ali-
mentacion, lo cual pudo contribuir al aumento, también observado, en la incidencia de agresién
intraespecifica previa a la presentacion de comida. Se ha sefialado que un régimen fijo de ali-
mentacién, comparado con uno ad lib, puede suscitar respuestas competitivas en animales
(Shelley, 1965). Dado el régimen alimenticio impuesto aqui de dos comidas diarias con un ho-
rario fijo, el aumento de la frecuencia de ataques. antes de la presentacién de la comida y
la concordancia entre las jerarquias de dominacién antes y después del periodo de alimentacion
pueden explicarse como una respuesta aprendida a esta alimentacion periédica. La anticipacion
del periodo de alimentacion por parte de los sujetos parece que se expresé en un aumento
de la actividad agresiva, posiblemente para restringir el acceso de los subordinados a las zonas
mas ventajosas.

Se han propuesto otras hipétesis segun las cuales las tasas alimenticias no estan necesa-
riamente relacionadas con el rango enla jerarquia (ej. Godin y Keenleyside, 1984). La aparente
tendencia de algunos peces angel a comer en zonas que no fueran la superficie del agua (el
area mas ventajosa en el presente trabajo), puede asi reflejar desigualdades en habilidad
competitiva entre los individuos (Milinski, 1982). Los peces menos competitivos, no necesa-
riamente menos agresivos, pudieron comer en zonas inferiores de la columpa de agua donde
habia menos competicién por la comida (véase Seghers, 1981), reduciéndose asi la proba-
bilidad de que ocurrieran agresiones durante ese periodo. Un estudio de las diversas hipétesis
sugeridas permitirda un mejor entendimiento de los mecanismos que afectaron al patrén de
actividad agresiva encontrado aqui..

Nota

Agradezco al Dr. Elfed Morgan de la Universidad de Birmingham (Inglaterra) su constante
apoyo y consejo. Este trabajo fue posible gracias a una beca de F.P.I.E. del M.E.C., y parte
del mismo fue presentado en el IV Congreso Nacional y | Iberoamericano de Etologia celebrado
en Céaceres, Septiembre de 1992.
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