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Padroes de actividade e estrutura
dos territorios dos machos parentais de
Parablennius pilicornis cuvier (Pisces:
Blenniidae) da costa portuguesa(*)

INTRODUCAO

Resultando a territoralidade de um com-
plexo de caracteres que evoluem em estreita
relagio com as condigGes ecolbgicas a que
cada espécie se adaptou e envolvendo impor-
tantes investimentos em tempo, energia €
riscos, a comparagio de um numero cres-
cente de modalidades de organizagdo terri-
torial é um dos terrenos mais promissores
em ecologia comportamental.

Os blenideos constituem nesta perspectiva
um faxon particularmente interessante. Tra-
ta-se de peixes, normalmente bénticos, que
apresentam um padrdo de comportamento
reprodutor notavelmente uniforme. Os ma-
chos, pelo menos durante a época da repro-
dugio, defendem um territério que inclui o
ninho onde as fémeas véem desovar vezes
sucessivas. Estes machos territoriais assegu-
ram também a defesa e cuidados da postura
até a eclosio. Apesar desta uniformidade
adaptaram-se a uma multiplicidade de am-
bientes que variam quer quanto a4 complexi-
dade do substrato, nivel de iluminagio,
hidrodinamismo, profundidade, povoamento
vegetal, etc.

Este trabalho insere-se numa linha de ca-
racterizagdo quantitativa da organizacio di-
nimica dos territérios parentais j4 anterior-
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Com este trabalho pretendemos dar uma
primeira contribui¢io para a caracterizacao
quantitativa do padrdo de actividades e or-
ganizagio dindmica dos territérios nos ma-
chos parentais de Parablernius pilicornis.
Trata-se de uma espécie sobre a qual se dis-
poe de informagGes muito escassas no que se
refere a sua eto-ecologia, por isso decidimos
introduzir algumas notas para caracterizar
o comportamento dos adultos, em especial
dos machos parentais (ver: Etograma).

Entre as poucas referéncias bibliogréaficas
disponiveis saliente-se a de Almeida et al.
(1980) que descreve a existéncia de variagoes
nos padrdes de ccloragio. Descrevem igual-
mente o aspecto dos ovos e fornecem dados
relativos ao desenvolvimento embriondrio.
A prépria ocorréncia em aguas portuguesas
s6 foi estabelecida recentemente (Almeida
et al., op. cit.) embora se trate de uma espé-
cie relativamente abundante abaixo da zona
de rebentagio.

MATERIAL E METODOS

As observagdes na natureza foram efec-
tuadas entre Marco ¢ Agosto de 1982 e entre
Marco e Outubro de 1983 em dois locais
distintos: 1) S. Pedro do Estoril, na saliéncia
rochosa conhecida como Pedra do Sal, e 2)
Sesimbra no local conhecido como Piscina.

Foram realizados dois tipos de observa-
¢dio: 1) 50 horas de observacio livres € com
escafandro auténomo, que permitiram loca-
lizar ninhos, determinar o periodo de repro-
ducio e caracterizar os padroes de com-
portamento da espécie e 2) 17 horas de
observagdes sistematicas com escafandro au-
ténomo. Estas observagdes, que decorreram
entre Junho e Julho de 1983, incidiram so-
bre seis territorios cujos machos apresenta-
vam marcas individuais como cicatrizes e
irregularidades no padrdo de pigmentagio.
Nestas observacles, cuja duragdo variou en-
tre 10 e 20 minutos, cada territério foi divi-
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dido de acordo com o seguinte esquema (ver
Fig. 2):

(@) H. Cavidade que constitui o ninho. No
caso de um dos machos que apresen-
tava dois ninhos estes foram designa-
dos como HI e H2.

(b) A. Area que circunda o ninho até uma
distincia aproximada de 10 cm.

(¢) As. Saliéncia da rocha dentro de A4
onde o peixe estabelecia um posto de
sentinela.

(d) B, C, D ¢ E. Areas circundando A4,
situadas entre os 10 e os 40 cm a par-
tir do ninho e situadas respectiva-
mente para baixo, para cima, para a
direita e para a esquerda.

(e) F. Todo o espago exterior a estes limi-
tes.

Em cada observagdo os comportamentos,
previamente listados e aos quais se tinha
atribuido um cédigo abreviado, eram ano-
tados sequencialmente numa pauta para es-
crita sub-aquatica bem como a idrea em que
ocorreram. Para mais completa caracteri-
zacdo dos padrdes de comportamento foram
feitas observagOes em aquario e efectuados
registos cinematograficos (54 minutos — Su-
per 8) e em video-tape (90 minutos — Akai
VT300) em especial de sequéncias de aca-
salamento e encontros agonisticos (Almada
et al., em preparagio).

Com base nos registos das observagoes de
campo foram computados os seguintes ele-
mentos:

1. Ntamero total de comportamentos por
ninho;

2. Nimero total de comportamentos por
unidade de tempo (n.° total de comporta-



mentos por ninho/tempo total de observa-
¢do por ninho);

3. Percentagem relativa de comportamen-
tos em cada area, por ninho e para o con-
junto das observagdes;

4. Numero de visitas a cada irea e média
de comportamentos por visita, por ninho
e para o conjunto das observagoes;

5. Estrutura do padrio de movimentacao.
Para este ponto utilizimos o seguinte pro-
cedimento: determinaram-se todos os trajec-
tos delimitados pelas mudancas de 4rea que
foram classificados nas seguintes categorias:
(a) movimentos centrais efectuados entre H
e A, H e As e A e As; (b) movimentos ra-
diais efectuados entre qualquer das &reas
contidas em A e B, C, D, E e F. Estes movi-
mentos foram ainda classificados de acordo
com a sua orientagdo vertical (por ex:A—C,
C = A, etc.) ou com a sua orientagdo trans-
versal (por ex: 4 = D, D < A). Os movi-
mentos transversais foram ainda separados
conforme atravessam todo o territério (por
ex: D E, E— D, etc.) ou se limitam a um
trajecto entre uma area central e uma peri-
férica (por ex: 4 > D, D— A, etc.) (ver
Fig. 2); (¢) movimentos tangenciais, todos oS
que se efectuaram entre as zonas periféricas;

6. Estimativa da distdncia percorrida por
unidade de tempo. Para este ponto utiliza-
mos um procedimento baseado na atribui¢io
convencional de valores numeéricos aos tra-
jectos efectuados de acordo com o Quadro
VI. A soma total dos valores obtidos para
o conjunto dos trajectos sobre o tempo total
de observacido fornece uma estimativa, ainda
que grosseira deste parimetro;

7. Foram ainda calculadas as percenta-
gens relativas de diferentes classes de com-
portamento nas diferentes areas.

RESULTADOS
1. ETOGRAMA

NA — designa as natacbes que o peixe
realiza sem outra finalidade aparente que
nao seja o deslocar-se de um local para ou-
tro. A natagio € do tipo anguiliforme, o que
alids é comum as restantes espécies da mes-
ma familia.

AG — comportamentos agonisticos. Fo-
ram reunidos neste grupo os seguintes com-
portamentos:

(a) agressdes assimétricas:

1. Investida—natacdo rapida dirigida con-
tra outro peixe, pode ou nio chegar a haver
cantacto;

2. Carga— contacto violento de um peixe
em relagdo a outro apés uma investida;

3. Dentada— quando um peixe morde
outro no corpo ou nas barbatana;

4. Perseguicdo em circulo — muitas vezes
a partir de uma posicio paralela um dos pei-
xXes vira a cabeca para a do outro que se
desvia 4 medida que o primeiro roda no sen-
tido de se aproximar cada vez mais;

5. Perseguicdo — o peixe que agride nada
atrds do agredido que entretanto se p6s em
fuga.

(by combates:

1. Combate de bocas — dois peixes mor-
dem-se na boca mutuamente, podendo man-
ter-se ligados durante alguns segundos. Nor-
malmente um deles procura desalojar o ou-
tro, puxando-¢;

2. Carrocel — quando dois peixes se per-
seguem em circulo.
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(¢) ameagas:

1. Baixar de cabeca—o peixe que ameaga,
normalmente virado de frente para o outro,
inclina a cabeca para baixo e arqueia o
corpo;

2. «Nodding» — o peixe levanta e baixa
rapidamente a cabeca e, por vezes, a parte
anterior do corpo, num ritmo e intensidade
variaveis. E um comportamento também ni-
tidamente dirigido a outro peixe;

3. Meia tor¢do — neste comportamento,
que ocorre normalmente durante encontros
agonisticos entre dois peixes que se mantém
em posigdes relativas proximas, um dos pei-
xes vira a cabega para o outro. Este com-
portamento é nitidamente menos esterioti-
pado que noutros blenideos (Losey, 1976;
Almada et al., 1983);

4. Abrir de boca — um peixe abre a boca
de forma muito pronunciada. B normal-
mente acompanhado de “nodding” e de on-
dulacdo lateral do corpo. E também orien-
tado para outro peixe. Durante a execucio
deste comportamento o branco da garganta
torna-se conspicuo;

5. Pairar — é um comportamento exe-
cutado na presenca de um conspecifico ou
perante intrusos de outras espécies. A parte
anterior do corpo é elevada de modo pro-
nunciada em relagdo ao substrato com o
qual pode formar um &angulo de 70°. Este
comportamento é executado com a ajuda
das peitorais que batem num ritmo intenso.
Observa-se também ondulagdo da caudal.
O peixe pode rodar sobre si préprio na ver-
tical, ou avangar. A distancia relativa a que
é executado varia muito. Em muitas oca-
siGes o peixe mantém-se afastado do subs-
trato podendo deslocar-se repetidamente em
frente do outro nesta posi¢ao inclinada.

RO — reunimos sob esta designacio todas
as situagdes em que o peixe permanece imo-
bilizado fora do ninho.
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LP — comportamentos de limpeza:

1. Escavacdo — o peixe remove materiais
do ninho, normalmente areia, com movimen-
tos das peitorais e/ou da caudal.

2. Remogdo com a boca — o peixe remove
materiais ¢ organismos de dentro da cavi-
dade de nidificagio, ou da 4rea adjacente,
com a boca. O material é cuspido no exte-
rior.

AL — distinguimos pelo menos trés pro-
cessos de alimentagdo:

1. Pastar — o peixe mordisca nas algas de
que ingere alguns pedagos apds mastigar.

2. Escavar — o peixe escava na areia com
as barbatanas levantando assim algum ma-
terial e organismos dos quais se alimenta.
Este comportamento é por vezes executado
em cooperagdo com sargos e salmonetes.

3. Cacar — o peixe procura activamente
junto ao substrato, cabeca inclinada, peque-
nos organismos (isépodes e pequenos Crus-
taceos provavelmente). Ao encontrar um in-
veste sobre ele rapidamente € recua um
pouco. Este comportamento foi também
observado em P. ruber. (nossas observages).

CH — cocor —natacdo em que o peixe
ro¢a lateralmente, num impulso rdpido, uma
parte do corpo num elemento do substrato.

Comportamentos parentais

S6 encontramos uma vez nesta espécie os
comportamentos de ventilagio t8o frequen-
tes nos machos de outros bleneideos (Wic-
kler, 1957; Fishelson, 1963; Almada et dl.,
1983; Santos, 1985). A principal actividade
realizada no ninho, além da limpeza dos
ovos com a boca, é um movimento em que
o peixe, ondulando o corpo, roca a parte
ventral sobre a massa de ovos a2 medida que
se desloca.



Comportamentos sexuais

Os comportamentos sexuais observados
incluem, no macho:

1. Estremecer — semelhante ao observado
em muitos outros teledsteos.

2. Pulo— o peixe efectua uma elevagao
muito brusca mantendo apenas a extremi-
dade posterior apoiada no substrato. E efec-
tuado muitas vezes quando a fémea se en-
contra no ninho ou prestes a entrar.

3. Conducdo («leading») — quando a fé-
mea se encontra ainda no exterior do ninho
o peixe pode nadar alternadamente do ninho
para a fémea regressando em seguida ao ni-
nho. O movimento pode ser repetido varias
vezes € o peixe pode efectuar agressdes de
muito baixa intensidade sobre a fémea. Se
a corte tiver &xito a fémea vai sendo condu-
zida por este processo até ao ninho onde
entra. Apés a entrada no ninho o macho
pode permanecer com ela no interior ou
manter-se nas imediagdes, entrando e saindo
frequentemente. Durante a fase da desova
que pode durar varias dezenas de minutos o
macho pula e estremece repetidas vezes e
nas suas permanéncias no ninho roga-se €
estremece sobre os locais em que a fémea
esteve imediatamente antes. Deve ser este o
processo que conduz a fecundagio.

2— OS NINHOS E A EPOCA DE REPRO-
DUCAO

Durante as nossas observagdes P. pilicor-
nis ocorreu em condicGes ecologicas corres-
pondentes as descritas por Almeida et al.
(1980).

E interessante notar que, embora os pei-
xes ndo parentais ocorram com frequéncia
em zonas bem iluminadas, os ninhos eram
constituidos por cavidades nas paredes ver-
ticais da rocha, localizados em zonas som-
brias muitas vezes no meio de povoamentos
de laminéria.

As observagdes efectuadas sugerem que a
época de reproducéo se estende de principios
de Maio a finais de Julho (*).

Observamos trés machos que no seu ter-
ritério cuidavam de dois ninhos separados
entre si de 2/3 cm (um) e de 10/20 cm (dois).
Tanto quanto sabemos estes casos nunca fo-
ram descritos para outros blenideos.

Todos os ninhos & excepgdo de um eram
cavidades profundas. O ninho 5 era consti-
tuido por uma fenda sem tecto definido.

3 — ORGANIZACAO DOS TERRITORIOS

3.1. — Frequéncias relativas das activi-
dadaes e distribui¢do por dreas

3.1.1. A maioria dos machos s3o mais ac-
tivos na zona A do territério do que nas
zonas exteriores (B-C-D-E). As percentagens
para aquela zona, nio tendo em considera-
¢do as actividades dentro do ninho, sdo para
os machos 3, 4, 5, e 7, respectivamente,
61.90'%, 55.47%, 52.99 % e 53.59'%. Ape-
nas no macho 2 a percentagem ¢ mais ele-
vada nas zonas exteriores, sendo de 57.72 9.

E de salientar neste ponto que do total
de 383 comportamentos computados para a
zona A dos distintos territérios 41.78 %
ocorrem na As. As percentagens por terri-
tério na zona As sdo as seguintes: TR 2¢
32.20%; TR 3: 46.159%; TR 4: 47.34%;
TR 5: 54.93%; TR 7: 32.14%.

Em termos de classe de actividades as per-
centagens sdo as seguintes: NA: 43.75%;
RO: 34.389; AG: 7.50%; LP: 6.88Qb; AL:
6.88% e CH: 0.63%.

3.1.2. A zona exterior mais frequentada
pelo macho 2 é a zona C com 51.16 %. Na

(*) Observagdes efectuadas em 1986, em S. Pe-
dro do Estoril, indicaram que alguns machos
cuidavam de ovos durante a 1.* quinzena de
Agosto,
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ESQUEMA GERAL DOS  TERMITORIOS
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para cada territério (ndo estd a escala).

FIG. 2 — Esquema geral dos territérios e tipos de movimentos entre



QUADRO I

Ocorréncias de comportamentos por zonas e por territdrio. Sdo fornecidas também as frequéncias
totais por territério, por zonas para o conjunto dos territérios, por zonas centrais (®) e por zonas

exteriores (A). f— frequéncias. TR — territério

TR 2 3 4 5 TOTAL
ZONAS f % f % f % f % f % f %
5 P 25 | 17.1 75 | 48.7 66 | 353 55 | 35.9 | 177 59.2 || 398 (424
Hy ovviiininnnnn 30 | 20.5 — — — — — — — 30 | 3.2
AS 18 | 12.3 23 1149 32 | 171 25 | 16.3 52 | 17.4 § 150 {16.0
A e 15 | 10.3 28 | 18.2 32 | 171 32 | 209 33 | 11.0 || 140 | 14.9
O e 88 | 60.2 | 126 | 81.9| 130 | 69.5 | 112 | 73.1 | 262 | 87.6 || 718 [76.5
B o 1 0.7 9 | 58 0 00 2 —1—3— 6 | 20 18 _19—
C o 34 | 23.3 2 1.3 27 | 144 15 9.8 8 2.7 8 | 9.2
D .. 12 8.2 14 9.1 13 7.0 20 | 131 6 2.0 65 6.9
) 10 6.8 2 1.3 12 6.4 4 2.6 15 5.0 43 | 4.6
F oo 1 0.7 1 0.7 5 27| — 0.0 2 0.7 9 1.0
A 58 | 39.7 28 | 182 ]| 57 | 305 41 | 268 37 | 124 | 221 ;-5_
Total ......cccrvenses 146 154 187 153 299 939
QUADRO IT

Média de comportamentos por minuto ()? )} e por territdrio

para o macho parental respectivo.* Comportamentos, in-

cluindo movimentos de rotagdo entre dreas e movimentos
de entrada no ninho.
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™ Termpeo Comp® | o i
2 90 276 3.1
80 287 3.6
4 71 323 4.5
5 60 267 4.5
7 100 469 4.7
Total 401 1622 4.0




QUADRO 111

Numero de visitas por zonas dos territdrios (f) e percentagens respectivas (ver legenda Quadro I)

TR 2 3 4 5 7 TOTAL

ZONAS f % f % f % f % f % f %

H, ...l 26 | 23.9) 37 | 333 35 | 324 27 1267 ) 56 | 35.9 ‘-lgi_ 30.;—
H, ... 16 | 147 — — | — — | - — | — — 16 2.7
AS 9 83( 22 | 198 23 :213| 24 | 238] 39 | 250 117 | 200
A 19 | 174 28 | 252 25 | 23.1 19 [ 188 30 | 19.2 || 121 | 20.7
O e 70 | 643 87 | 784 83 | 769 70 {693 125 | 80.1 {i 435 —7.;;
B 2 1.8 5 4.5 -—0_ 0.0 2 2.0 6 38 15 —2—6—
C o 17 | 15.6 4 3.6 9 83 12 | 119 8 5.1 50 8.5
D ... 15 | 13.8}1 10 9.0 9 8.3 12 | 11.9 6 38 52 8.9
E ... 4 3.7 4 3.6 5 4.6 5 50 8 5.1 26 4.4
F . 1 0.9 1 1.0 2 1.9 0 0.0 3 1.9 7 1.2
A 39 | 358 24 {216 25 73-1_ —_31—— 30.7 ) 31 | 199 |l 150 | 25.6

Total ...........cuouus 109 1t 108 101 156 585
QUADRO 1V

Média de comportamentos por visita (X, )} para cada zona dos diferentes territorios

e por cada zona no conjunto dos territérios (Tatal)

TR X X
AREAS 2 3 4 5 7 TOTAL
H, 0.9 2.0 1.9 2.0 _— 32 2.0
H, oieeennn 1.9 — — — — 1.9
AS e 2.0 1.0 1.4 1.0 1.3 1.3
A e 0.8 1.0 1.3 17 1.1 1.2
O i 1.4 1.3 1.5 1.6 2.1 1.6
 : SRR 0.5 1.8 0.0 1.0 1.0 0.9
C o, 2.0 0.5 3.0 1.3 1.0 1.6
D oo, 0.8 1.4 1.4 1.7 1.0 1.3
E oooveierreennes 3.5 0.5 2.4 0.8 1.9 1.8
F oo 1.0 1.0 25 0.0 0.7 1.0
A e, 1.6 1.0 1.9 1.2 1.2 L4




QUADRO V

Frequéncias (f) dos diferentes tipos de movimento para cada territério e para o conjunto dos territd-
rios (definicbes em MATERIAL E METODOS).

TR

TIPOS DE % £

MOVIMENTO

RADIAIS centrais (total) 38 1373 63 {59.4) 57 553} 45 (464} 91 162.3|294 |53.1

ASH| 17 [167| 28 |26.4{ 22 |21.4] 17 |17.5| 33 224|117 |21.1
ASAs| o | o0o| 5| 47] 8| 78] 13]134] 2| 14| 28] 54
AsSH| 10 | 98] 30 |283| 27 1262| 16 |15.5| 56 [38.3|138 | 249
H5H |11 108 —| —| —| —| —| —{ —| —[ 11 19

RADIAIS periféricos (total) || 58 |56.9| 40 |37.7| 46 | 4.7| 47 |48.5| 54 |37.0| 245|442

» verticais §C| 26 [254] 8| 7.5| 19 [18.4| 16 |16.5( 15 [10.3] 84 |15.2
B 3 /29 8| 75 01 00| 31! 31} 121 82 26! 47

BSCl 1|10l 0/ 00] 0/ 00| 1] 10| 0! 00] 2/ 04}04

» transversais £ D | 23 19 [17.9] 17 [16.5] 19 |19.6] 10 | 6.8| 88 |15.9
SE|f 3|29 5| 47 10 97| 6| 62| 17 |11.6] 41 | 0.4

DSE 2120} o| 00] O; 00| 2| 210 00] 41} 07] 07

TOTAL]} 96 |94.1]103 {97.2]103 92 |94.8|145 {99.3]539 |97.3

TANGENCIAIS 6 | 59| 3 28} 0 552 11071 15| 27
TOTAL |{102 106 103 97 146 554 11
QUADRO VI

(a) Distdncias convencionais para cada percurso entre zonas. (b) Disténcia percorrida
por cada peixe durante o tempo total de observacdo e média da distdncia percorrida

por minuto.
(a)
b
DISTANCIAS CONVENCIONAIS: ®
« . « . - —_ —
ACH; AsCH; AZS > em TR DISTANCIA TEMPO X
H—H, — 20cm (cm) (minut.) (cm)
A$(B,C,D,E) > 20 cm
H% (B,CD,E) = 20 cm 2 2047.4 90 22.7
BECG DSE — 50 cem 3 1217.2 80 15.2
F$@®.C,D,E) 2> 20cm 4 1330.0 71 18.7
. -
As; ASF = 40 cm 5 1432.0 60 23.9
->F —
H>F 45 cm 7 1622.4 100 16.2
TANGENCIAIS — 37.4cm

270



zona D ocorrem 30.239 das actividades
deste macho e nas zonas B ¢ E, 4.65% ¢
13.95'%, respectivamente (Fig. 1: TR 2).

No macho 4 a zona exterior mais fre-
quentada é também a zona C, enquanto que
em D ¢ E as percentagens sdo de 29.63'%
e 22.22'9% respectivamente. Na zona B a
actividade é nula (Fig. 1: TR 4).

Nos machos 3 e 5 a zona mais frequen-
tada é a zona D com 47.50% e 45.45%
para cada um deles. Nas zonas B, C, ¢ E
as percentagens sdo. 22.50%, 12.50% e
17.50'% (TR 3) € 9.09 %, 29.09 % e 16.36 %
(Tr 5) respectivamente (Fig. 1).

No macho 7 a zona mais frequentada ¢é
a zona E (38.00%) e a menos frequentada
¢ a zona B (18.009%). Nas zonas C e D a
percentagem ¢é de 22.00'% em cada uma de-
las (Fig. 1: Tr 7).

Considerando o conjunto dos territérios,
verificAmos que a zona mais frequentada é
a zona B com 8.65'% (Fig. 1. total).

Estes dados parecem confirmar, também
para esta espécie, a estrutura excéntrica do
territério ja descrita para espécies desta fa-
milia por Heymer e Ferret, 1976 (P. rouxi),
Almada et al., 1983 (Coryphoblennius gale-
rita) e Santos, 1985 (P. sanguinolentus).

3.2. — Padrdo das visitas e estrutura do pa-
drido de movimentagdo

3.2.1. O Quadro 1 fornece as frequéncias
e as percentagens de todos os comportamen-
tos observados nas zonas demarcadas dos
territorios.

O Quadro II fornece a média de compor-
tamentos por unidade de tempo (minuto)
calculada do modo referido em Material e
Métodos.

3.2.2. O Quadro IIT fornece as frequén-
cias e as percentagens de visitas dos machos
parentais por zonas demarcadas dos territ6-
rios.

O Quadro IV fornece a média de compor-
tamentos realizados em cada visita. Por vi-

sita entende-se o tempo de permanéncia
numa zona apds deslocagio de outra zona
para essa.

3.2.3. O Quadro V resume as frequén-
cias, e respectivas percentagens, de cada
tipo de movimento (ver definicdo em Mate-
ricl e Métodos) dentro dos territorios. A
Fig. 2 fornece a ilustracdo grafica deste
Quadro.

O Quadro VI da a distancia percorrida
por cada macho durante o tempo total de
observacdo, asim como a distincia média
percorrida por minuto.

3.3. — Padrdes de distribuicio de algumas
actividades

As Fig. 3 e 4 resumem os padrdes de dis-
tribuigdo das actividades em zonas distintas
nos territérios parentais (ver legenda).

Passamos, no entanto, a fornecer dados

—mais pormenorizados. As percentagens fo-

ram calculadas na base das frequéncias das
seis classes de comportamentos e actividades
consideradas mais salientes (ver: Etograma).
Nao foram considerados os comportamen-
tos de cuidados parentais ji que, ocorrendo
basicamente dentro das cavidades de nidifi-
cacdo, a sua computacio nao preenche o
rigor desejavel.

NA — as natagOes constituem a classe de
actividades mais frequente, no conjunto das
seis classes consideradas, com uma percen-
tagem de 36.55'%.

Representam 46.98'% das actividades do
macho 2, 50.48'% das do macho 3, 32.12 %
das do macho 4, 36.57'% das do macho 5 e
26.76 % das do macho 7.

Apresentam os seguintes padroes de dis-
tribuicdo nas distintas zonas dos territérios:
TR 2: 47.14% na zona A e 52.86'9% nas zo-
nas exteriores; TR 3: 62.36 % na zona A e
37.74'% nas zonas exteriores; TR 4: 63.64 %
na zona A e 36.36'% nas zonas exteriores;
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Percentagens comparadas por classes de actividades na bona A -+ ninho parte esquerda da coluna) e nas zonas exteriores (parte direita da coluna).
NA — natacdo: AG — comportamentos agonisticos: LP — comportamentos de limpeza.
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Percentagens relativas das diferentes classes de actividades (abcissa) e percentagens relativas para cada

classe de actividades na zona A -+ ninho e nas zonas exteriores (B a E) (rdenadas). Estes dados

dizem respeito ds observagdes nos cinco territdriosa afiﬁo fornecidas as frequéncias (f) por classe de
actividades.

TR 5: 51.02% na zona A e 48.98 % nas zo-
nas exteriores;: TR 7: 64.91'% na zona A e
35.09'% nas zonas exteriores (Fig. 3).

AG —os comportamentos agonisticos cons-
tituem 10.98 % das actividades no conjunto
dos 5 machos.

Representam 14.09'%, 7.62'%, 10.95 %,
7.46 % e 8.92'% das actividades dos machos
2, 3, 4, S e 7, respectivamente.

Apresentam os seguintes padroes da dis-
tribuicdo nas distintas zonas dos territorios:
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TR 2: 12.05% no ninho, 38.18'% na zona
A e 42869 nas zonas exteriores; TR 3:
12.50% na zona A e 87.50% nas zonas exte-
riores; TR 4: 30.00'% na zona A e 70.00%
nas zonas exteriores; TR 5: 10.00 % no ni-
nho, 50.00% na zona A e 40.00% nas zo-
nas exteriores; TR 7: 21.05% no ninho,
26.329 na zona A e 52.63'9% nas zonas ex-
teriores (Fig. 3).

No conjunto dos cinco territérios os com-
portamentos agonisticos sfo relativamente
mais frequentes nas zonas exteriores onde



ocorrem numa percentagem de 51.22%
(Fig. 5).

LP — os comportamentos de limpeza re-
presentam apenas 6.02'% no conjunto das
seis actividades computadas.

Correspondem a 2.68 % das actividades do
macho 2, 1.98% das do macho 3, 5.11'%
das do macho 4, 5.67'% das do macho 5 e
5.16 % das do macho 7.

Apresentam os seguintes padrdes distri-
buig¢do nos territérios: TR 2: 100'% na zona
A; TR 3: 50.00 % na zona A e 50.00 % nas
zonas exteriores; TR 4: 42.86'% no ninho,
42.86'% na zona A e 14.299% nas zonas
exteriores; TR 5: 23.81 % no ninho, 33.33%
na zona A e 42.86'% nas zonas exteriores;
TR 7: 5455'9% no ninho, 36.36'% na zona
A ¢ 9.09'% nas zonas exteriores (Fig. 3).

As LP constituem uma classe de activi-
dades mais caracteristicas das zonas centrais
do territério ocorrendo ai 73.33 % das vezes.

RO — as imobilizacbes fora do ninho, que
ocorrem numa percentagem muito superior
na zona A (75.12%) em comparagdo com as
zonas exteriores, representam 26.91% do
total das actividades computadas.

Representam 26.17'%, 33.33'9%, 28.47 %,
20.90% e 28.17% no conjunto dos varios
tipos de actividades dos machos 2, 3, 4, 5,
e 7, respectivamente.

Apresentam-se distribuidas do seguinte
modo nos diferentes territérios: TR 2:
30.77'% na zona A e 60.23% nas zonas
exteriores; TR 3. 77.14% na zona A e
22.86 % nas zonas exteriores; TR 4: 82.05%
na zona A e 17.95'% nas zonas exteriores;
TR 5: 82.14% na zona A e 17.86% nas
zonas exteriores; TR 7: 95.00'% na zona A
e 5.00% nas zonas exteriores (Fig. 4).

AL — apenas 30.00% das actividades re-
lacionadas com a alimentacdo, que represen-
tam 14.73'% do total, ocorrem nas zonas ex-
teriores.

Representam 7.38'%, 3.81%, 16.06%,
13.43% e 25.82 % das actividades dos ma-
chos 2, 3, 4, 5, e 7, respectivamente.

Apresentam as seguintes distribuigdes nos
territérios TR 2: 18.18 9% no ninho e 81.82%
nas zonas exteriores; TR 3° 50.00% na zona
A e 50.00% nas zonas exteriores; TR 4:
13.64'% no ninho, 45459 na zona A €
40.91 % nas zonas exteriores; TR 5: 5.56 %
no ninho, 55.56'% na zona A e 38.89 % nas
zonas exteriores; TR 7: 74.55'% no ninho,
14.5% na zona A e 10.91 % nas zonas exte-
riores (Fig. 4).

CH — corresponde a 4.82'% do total das
actividades. Ocorre com uma frequéncia re-
lativa francamente mais elevada nas zonas
exteriores (86.11 9% das ocorréncias) (Fig. 5).

Representa 2.68%, 2.86%, 1.30%, 5.97%
e 5.16% das actividades dos machos 2, 3,
4, 5 e 7, respetcivamente.

Apresenta a seguinte distribui¢do nos ter-
ritorios: TR 2: 100'9% nas zonas exteriores;
TR 3: 33.339 na zona A e 66.67'% nas
zonas exteriores; TR 4: 10.00 % no ninho
e 90.00% nas zonas exteriores; TR J5:
12.50 no ninho, 12.50% na zona A e 75.00%
nas zonas exteriores; TR 7: 9.09'% na zona
A, e 90.91'% nas zonas exteriores (Fig. 4).

DISCUSSAO
1. Padrées de comportamento

1.1. Na maioria dos blenideos a locomo-
¢do faz-se predominantemente por pequenocs
saltos em que o peixe descola do fundo com
um impulso dos barbatanas peitorais e se
deixa cair, em seguida, um pouco a frente
(Gibson, 1969). A natacdo propriamente
dita restringe-se em geral a situagdes em que
o peixe efectua deslocamentos muito rapidos
e/ou por distincias maiores, como nas per-
seguicOes. A locomogdo aos saltos ocorre em
distintas linhas filogenéticas dentro da fami-
lia, nomeadamente em Coryphoblennius ga-
lerita (Almada er al., 1983), Parablennius
sanguinolentus (Santos, 1985), Lipophrys
pholis € mesmo em vérias espécies relacio-
nadas com os blenideos.
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P. pilicornis ndo s6 ndo usa este modo de
locomogdo, como parece nadar por periodos
mais longos € com movimentos aparente-
mente mais suaves e compassados. Ao nadar
junto as paredes verticais mantém-se de ven-
tre voltado para baixo, o que equivale por
vezes a nadar a alguns metros do fundo.
Sugerimos que estas particularidades devem
estar relacionadas com o facto de se tratar
de uma espécie que vive abaixo da zona da
rebentagdo. Almeida et al. (1980) referem a
sua ocorréncia até, pelo menos, 18 metros
de profundidade.

Vérios autores (p. ex.: Mayer, 1970, ¢
Zander, 1972) tém chamado a atencdo
para o forte desenvolvimento dos raios das
barbatanas ¢ a ocorréncia de ganchos em
espécies de blenideos que colonizam ambien-
tes de forte hidrodinamismo, € tém relacio-
nado estes caracteres com os comportamen-
tos que permitem aos peixes resistir as on-
das, agarrando-se as rochas. Em contraste
Heymer e Zander (1975) referem que
Parablennius rouxi, espécie que, tal como
P. pilicornis, coloniza aguas relativamente
profundas, apresenta barbatanas de estru-
tura delicada sem os ganchos caracteristicos
das espécies litorais. Pensamos que as parti-
cularidades que se observam na locomagio
de P. pilicornis sio a manifestacio a nivel
comportamental do mesmo processo de di-
vergéncia que se observa no plano anaté-
mico entre espécies que vivem na zona da
rebentacdo e espécies que ocorrem em 4guas
mais profundas. Seria por isso interessante
dispor de informacGes detalhadas sobre a
anatomia desta espécie.

1.2. ConsideracOes da mesma ordem po-
dem fazer-se a prop6sito do padrdo de amea-
ca a que chaméimos pairar. A maioria dos
blenideos investigados efectua movimentos-
-sinais que, apesar das numerosas variagoes
entre espécies, tém como traco muito co-
mum o facto de serem executados com o
animal assente no substrato ou muito perto
dele. Normalmente é a cabega e a parte an-
terior do corpo que efectuam movimentos
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verticais e/ou laterais. Em concordancia
com este tipo de comportamento, as marcas
com fungbes comunicativas tendem a con-
centrar-se na cabeca € os movimentos dos
olhos adquirem consideravel importincia na
comunicagdo. Entre os numerosos exemplos
podem referirse Salaria fluviatilis (Wic-
kler, 1957), Salaria pavo (Fishelson, 1963),
varias espécies de Hypsoblennius (Losey,
1976, Lipophrys pholis (Gibson, 1968),
L. canavae (Abel, 1964), Coryphoblennius
galerita (Almada et al., 1983). Esta con-
vergéncia nos movimentos-sinais parece
estar estreitamente relacionada com as
restantes particularidades etoldgicas e mor-
folégicas de peixes especializados na colo-
nizacio de bidtopos sujeitos a forte hidro-
dinamismo e com substrato rochoso. Os mo-
vimentos podem fazer-se com o corpo abri-
gado numa cavidade e nio exigem perda de
contacto com o substrato, o que é impor-
tante em peixes que vivem em 4guas agita-
das e dependem da capacidade de se pren-
derem as rochas para se manterem em lugar
determinado. Finalmente, conciliam-se fa-
cilmente com o esquema de protecgcdo con-
tra os predadores que depende da camufla-
gem e do desaparecer rapidamente num es-
conderijo onde o animal se imobiliza.

P. pilicornis embora também apresente
movimentos-sinais da mesma ordem, como
o pulo, o «noddingy», o abrir de boca ¢ o bai-
xar de cabega, utiliza com grande frequén-
cia, como padrio de ameacga, o comporta-
mento a que chamamos pairar. Esta ameaga
é efectuada com o peixe afastado do subs-
trato e em movimento, podendo o peixe
pairar efectuando repetidos trajectos em
que passa em frente de outros peixes, man-
tendo-se assim por mais de um minuto. E
portanto a superficie lateral que é exibida,
0 que se aproxima um pouco das exibi¢Ges
laterais de peixes nadadores mais activos e
que se mantém mais facilmente em suspen-
sdo na agua, como os ciclideos. Parece-nos
plausivel supor que este tipo de ameaca re-
flete o0 mesmo esquema geral de adaptago



a ambientes situados nitidamente abaixo da
zona de rebentacdc e estd em estreita rela-
¢do com o modo de locomogdo atras refe-
rido. O facto de P. pilicornis poder estabele-
cer os seus territérios em paredes verticais
e de os vigiar frequentemente do exterior
do ninho, deve estar igualmente em concor-
dancia com o grande desenvolvimento da
natacdo e a modalidade de ameaga que te-
mos vindo a discutir.

1.3. Outra particularidade etoldgica que
distingue P. pilicornis da maioria dos bleni-
decs é a aparente auséncia de ventilagdo
parental. A maioria das espécies desta fami-
lia ventila os ovos com as barbatanas pei-
torais € a caudal. No género Tripterygion,
Wirtz (1978) refere que as espécies que
nidificam em superficies expostas, como 7.
tripteronotus, niao ventilam, mas T. mela-
nurus, que nidifica em cavidades, o faz.
A ventilagdo é particularmente importante
em espécies que vivem em aguas que perma-
necem estagnadas ou em que, por oufras
razGes, as concentragGes de oxigénio se tor-
nam muito baixas, como ocorre com fre-
quéncia nas pogas interditais. A auséncia
de ventilagdo em P. pilicornis pode estar re-
lacionada com a sua ocorréncia em &guas
constantemente renovadas € nao sujeitas a
sobreaquecimento. Almeida et al. (1980)
referem os seguintes valores respectivamente
para os didmetros horizontal e vertical dos
ovos: 0.76-0.79 mm, e 0.69-0.72 mm. Refe-
rem ainda que as larvas nascem num estado
atrasado de desenvolvimento e apresentam
um comprimento maximo de 2.6 mm. Estes
valores significam que, nos ovos desta espé-
cie, a relagdo superficie/volume é bastante
maior do que nos de outros blenideos € que
as trocas gasosas com a agua devem ser mais
faceis. A auséncia de ventilacdo pode estar
relacionada igualmente com este fenémeno.
Seria interessante testar a hipotese de os
ovos desta espécie apresentarem membranas
menos espessas € mais permeaveis ao oxigé-
nio que os ovos de blenideos interditais,
frequentemente sujeitos a periodos de emer-

sdo. Pensamos, em todo o caso, que o pros-
seguimento de estudos comparativos sobre a
presenga ou auséncia de ventilagdo e a sua
possivel relacdo quer com as condicGes eco-
légicas, quer com a estrutura e dimensao
dos ovos, seria do maior interesse.

2. Organizacdo dos territérios

2.1. Apesar de no seu esquema geral a
organizacdo dos territdrios seguir o padrdo
comum dos blenideos, ha trés particularida-
des notaveis: 1) a existéncia de territérios
com dois ninhos; 2) o elevado nimero de
permanéncias fora do ninho, embora perto
dele (zona A) e 3) a existéncia de um posto
de guarda (que designidmos por As).

Estas particularidades, muito invulgares
nos blenideos parecem estar relacionadas
com as caracteristicas eco-etolégicas atras
discutidas, em particular o maior desenvol-
vimento da natagdo e a simplificacdo dos
comportamentos parentais. Nos blenideos
litorais a ventilagdo consome grande quan-
tidade de tempo e energia. A sua auséncia
deve permitir que o peixe passe mais tempo
fora do ninho e vigie o territério de uma
posi¢do exterior.

Em termos evolutivos, a existéncia de dois
ninhos no territério s6 é vidvel se os custos
com a defesa de ambos nao forem incompa-
tiveis com as exigéncias de tempo impostas
pelos cuidados parentais. Se o esforgo reque-
rido para manter dois ninhos se traduzir por
cuidados parentais insuficientes, ndo s6 esse
investimento extra ndo terd contrapartida
em termos de sucesso reprodutor, como
pode acabar por p6ér em perigo a sobrevi-
véncia de ambas as massas de ovos. Numa
espécie em que os cuidados parentais sdo
reduzidos pela auséncia de ventilagio ¢ em
que a vigilincia se pode fazer do exterior,
a posse de dois locais de desova pode tor-
nar-se compensadora. Nas espécies litorais
com grandes necessidades de ventilagio e
menos liberdade de movimentos no exterior
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do ninho e/ou com menos possibilidades de
vigilancia a partir de posigdes exteriores,
parece muito menos provavel a ocorréncia
de territérios com mais de um ninho.

2.2 O territério dos machos parentais de
P. pilicornis, além de conter o ninho ou
ninhos, parece assegurar a alimentagdo ao
peixe pelo menos durante a época de repro-
ducdo. A frequéncia elevada das actividades
alimentares no conjunto das actividades e o
facto de os intrusos serem sistematicamente
expulsos, apoia nitidamente esta assercio.
Ja Santos (1985) chegou a conclusbes se-
melhantes para P. sanguinolentus. Qazim
(1957) refere que os machos parentais de L.
pholis apresentam o estébmago quase vazio
e contendo alguns ovos, provavelmente reti-
rados do préprio ninho. Observagles deste
tipo fazem pensar que, para os machos pa-
rentais de muitos blenideos, os custos ener-
géticos da proteccdo dos ovos sdo extrema-
mente pesados. A existéncia de espécies
como P. pilicornis que se alimentam activa-
mente no territério, faz pensar que os ba-
langos energéticos das actividades parentais
das diferentes espécies podem variar dras-
ticamente em relagdo com as suas diferen-
cas eco-etologicas.

2.3. Finalmente, a anilise dos trajectos
efectuados revela outra particularidade da
estratégia que preside a organizacdo dos ter-
ritérios nesta espécie. Os movimentos tan-
genciais tém uma frequéncia muito baixa e
as visitas a dreas periféricas sdo quase sem-
pre intercaladas com visitas as 4reas cen-
trais, o que é atestado pela baixa frequén-
cia dos movimentos que atravessam todo
o territério e pelo facto de a maioria dos
movimentos que incluem uma &rea perifé-
rica incluirem também uma 4rea central.
Neste plano, ¢ igualmente interessante cons-
tatar que embora as visitas a &4reas cen-
trais sejam muito mais numerosas que as
visitas a &reas periféricas, o niimero de com-
portamentos por visita é préximo, e mesmo
por vezes superior, nestas ultimas Aareas
(Quadro V), o que parece indicar que o
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peixe efectua visitas as zonas mais exterio-
res em relagdo com diversas actividades es-
pecificas e que sdo relativamente raros os
movimentos para a periferia e exclusiva-
mente relacionados com o patrulhamento.

Parece haver assim um comportamento
que permite ao peixe visitar as diferentes
dreas periféricas, estando o menos tempo
possivel longe do centro.

Pensamos que todas as linhas de trabalho
que visam relacionar a diversidade de pa-
drdes etologicos no seio de cada grupo taxo-
némico com o conjunto das adaptacdes a
diferentes condi¢Ges ecoldgicas constitui um
terreno extremamente promissor em ecolo-
gia comportamental. Os blenideos consti-
tuem um mateiral de eleicdo neste campo
pela diversidade de condi¢Ges a que se adap-
taram distintas linhas evolutivas no seio do
taxon originando repetidos fenémenos de
divergéncia e convergéncia.

RESUMO

Observacbes sub-aqudticas do comporta-
mento territorial e parental de machos de
P. pilicornis, realizadas durante os meses de
Jurho e Julho na Baia de Sesimbra, permi-
tiram registar as suas actividades tendo em
consideragcdo a sua localizagdo no espaco,
por referéncia ao ninho. Estas observacoes
revelam que: 1) ao contrério do que é co-
nhecido para outros blenideos um territorio
pode conter pelo menos dois ninhos em ca-
vidades distintas vigiadas e cuidados pelo
mesmo macho; 2) grande parte das activi-
dades do peixe sdo realizadas fora do ninho.
Incluem um patrulhamento muito activo e
frequentes permanéncias num ponto de
observacio nas imediacées do ninho. As acti-
vidades, no seu conjunto, concentram-se nu-
ma drea a partir do nirho (ou ninhos) cujo
raio ndo exceda 20 a 30 cm; 3) ao contrério
de outros blenideos s6 muito raramente
observimos ventilegio caudal dos ovos. As



actividades relativas ao ninho e aos ovos siGo
a limpeza, a remogio de materiais e um
movimento semelhante ao rocar dos ovos de
outros blenideos, mas frequentemente rea-
lizado em natacdo; 4) os comportamentos
agonisticos inter-especificos sio predominan-
tes em relacdo aos intra-especificos, sendo
muito raras as interagdoes com outros ma-
chos parentais. Lepadogaster sp. parece ser
um predador importante dos ovos desta es-
pécie, invadindo com frequéncia os ninhos
quando o macho se afasta.

SUMMARY

Underwater observations of territorial and
parental behaviour of males of P. pilicornis
in the bay of Sesimbra made possible to note
their activities and the spacial distribution
of activities with reference to the nests. The
results can be summarized as follows:

1) one territory may contain two sepa-
rete nests, guarded by the same male, which
is rare in blennids;

2) a large proportion of the activities are
performed outside of the nest, and include a
very active territorial patrolling and fre-
querit use of an observation site in the vici-
nity of the nest. The great majority of acti-
vities are performed in an area less than
20 to 30 cm around the nest (or nests);

3) in contrast to other blennids, egg ven-
tilation with the tail was very rare. Predo-
mminant parental activities were: nest clea-
ning, removal of materials, and an egg
rubbing movement similar to that observed
in other blennies, but often performed in
association with swimming;

4) interspecific agression was more fre-
quent than intraspecific agression, and inte-
ractions betwen parental males were very
rare. Lepadogaster sp. seems to be an im-
portant egg predator, and intruds the nests
when the males are out.

BIBLIOGRAFIA

ABEL, E. F. (1964) — «Freiwasserstudien zur
Fortpflanzungsethologie zweier Mittelmeerfis-~
che, Blennius canavae Vinc. und Blennius
inaequalis C. V.». Z. Tierpsychol., 21: 205-222.

ALMADA, V.; J. DORES; A. PINHEIRO; M.
PINHEIRO» ¢ R. S. SANTOS (1983)—«Con-
tribuicdo para o estudo do comportamento de
Coryphoblennius galeria (L.) (Pisces: Blennii-
dae)»., Mem. Museu do Mar — Ser. Zool., 2
(24): 1-166.

ALMEIDA, A. J.; J. A. GOMES e P. RE (1980)
— «Trois Blenniidae nouveaux pour la faune
du Portugal (Pisces: Perciformes)». Tethys, 9
(3): 235-241.

DENOIX, M. (1984) — Zur Biologie des Schleim-
fisches Parablennius pilicornis Cuvier 1829
(Blenniidae, Perciformes) unter besouderer
Beriicksichtigung der sekundaren Geschlechts-
merkmale des Minncheus nach Hormonbe-
handlung. Tese de Doutoramento, Universi-
dade Eberhard Karls de Tiibingen.

FISHELSON, L. (1963) — «Observations on litto-
ral fishes of Israel. I— The behaviour of
Blennius pavo Risso (Teleostei: Blenniidae)».
Israel J. Zool., 12; 67-80.

GIBSON, R. N. (1968) — «The agonistic beha-
viour of juvenil Blennius pholis 1.. (Teleostei)».
Behaviour, 30: 192-217.

GIBSON, R. N. (1969) — «The biology and beha-
viour of litoral fish». Oceanogr. Mar. Biol.
Ann. Rev., T: 367-410.

HEYMER, A. von e FERRET C. A. (1976) —
«Zur ethologie des Mittelmeer-schleimfisches
Blennius rouxi Cocco, 1833». Z. Tierpsychol.,
41: 121-141.

HEYMER, A. von e ZANDER C. D. (1975) —
«Morphologische und okologische Untersu-
chungen an Blennius rouxi Cocco, 1833 (Pisces,
Perciformes, Blenniidae)». Vie et Milieu, 25:
311-333.

LOSEY, G. S. (Jr.) (1976) — «The significance of
coloration in fishes of the genus Hypsoblen-
nius», Gill. Bull, South. Calif. Acd. Sci., 75:
183-198.

MAYER, R. F. (1970) — «Quelques particularités
morphologiques chez les Blennies (Pisces,
Blenniidae) de 1la Mer Noir et leur role dans
le comportement de ceux-ci». Travaux du Mu-
séum d’Histoire Naturelle «Grigore Antipay,
vol. X: 241-250.

NURSALL, J. R. (1977) — «Territoriality in
Redlip blennies (Ophioblennius atlanticus —
Pisces: Blenniidae)». J. Zool., Lond., 182: 205-
-223,

279



NURSALL, J. R, (1981) — «The activity budget
and use of territory by a tropical blennid fish».
Zool. J. Linn. Soc., 72: 69-92.

QAZIM, S. Z. (1956) — «The spawning habits
and embryonic development of the shanny
(Blennius pholis L.)». Proc. Zool. Soc. London,
127: 79-93.

SANTOS, R. S. (1985) — «Estrutura e funcéo dos
territérios em machos parentais de Blennius
sanguinolentus Pallas (Pisces: Blenniidae)».
Mem. do Museu do Mar — Ser. Zool., 3 (29):
I—46.

280

WICKLER, W. von (1957) —«Vergleichende Ver-
haltensstudien an Grundfischen I. Breitage
zur Biologie, besonders zur Ethologie von
Blennius fluviatilis Asso im Vergleich zu eini-
gen anderen Bodenfischen». Z. Tierpsychol.,
14: 393-428.

WIRTZ, P. (1978) — «The behaviour, of the Me-
diterranean Tripterygion species». Z. Tierpsy-
chol., 48: 142-174.

ZANDER, C. D. (1972) — «Breitage zur Oekolo-
gie und Biologie von Blenniidae (Pisces) des
Mittelmeeresy. Helgol. Wiss. Meeresunt. 23:
193-231.



